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SOME POINTS IN THE CRANIAL DEVELOP- 
MENT OF TELEOSTOMIAN FISHES. 


BY 
TORSTEN PEHRSON. 


With 24 figures in the text. 


INTRODUCTION. 


The embryonic development of the skull of fishes has been investigated 


by a comparatively small number of workers. Some special problems, how- 
ever, as for instance, the question of the origin of the occipital region and 
the metamery of the head, are thoroughly dealt with. But, on the other hand, 
the development of the entire skeleton of the head has been investigated only 
in a few species. Our knowledge of the development of the Selachian cranium 
is chiefly based on the works of PARKER and S—Ewertzorr. Amongst Ganoids 
only Chondrostei (PARKER, SEWERTZOFF) and Lepidosteus (PARKER, VEIT) 
have been examined. The Teleosts have naturally been treated by a large 
number of workers. The development of the whole cranium is known from 
the investigations of PARKER, STOHR (Salmo), Gaupp, BOKER (early stages 
in Salmo), McMurricnu (Syngnathus), SwINNERTON (Gasterosteus), UHL- 
MANN (Cyclopterus), to mention only a few names. The development of the 
cranial bones has, some years ago, been very satisfactory examined by 
ScHLEIP (Salmo). 

My original intention with the present paper was, by investigation of the 
embryonic development of the cranial bones in Amia to contribute towards 
the solution of the question of the derivation of the dermal bones, in parti- 
cular of those related to the sensory canals. 

In the literature, however, with the exception of papers treating of the 
occipital region, only isolated notices on the development of the primordial 
cranium in Amia are to be found. In consequence of this, I consider it suit- 
able to give an account of the latter as well. In so doing, I have avoided 
expressing an opinion on questions of a more general nature touching the 
ontogeny of the cartilaginous cranium, such as those on the phylogeny of the 
cranium, the metamery of the head, etc., because they lie outside the scope 


of my work. For instance, I have not considered it necessary to treat with 


the metamery of the occipital region for.the above-mentioned reasons, and 
also because Amia has, ever since SCHREINER, been the classical object of 
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these investigations. Neither have I treated the origin of the branchial ske- 
leton, since it is of little interest from the main points of view of this work. 


The constant relations between the sensory canals and certain bones of 
the cranium have long been well-known (comp. page 36). ALLIS, in particular, 
has by a serie of extremely valuable papers definitely established this fact, 


thereby enriching comparative morphological investigation with a singularly 
useful aid for homologizing the bones in question. ALLIs has likewise, in his 


studies on the development of the sensory canals in Amia, and on the anatomy 


of the head in the same fish, produced standard-works of the greatest value 


for every student of the structure or development of the head of fishes. In 


this connection I cannot omit pointing out that the contributions of this 


distinguished investigator have to a certain extent been neglected by German 


scientists (e. g. GAUPP). 
In the course of my work it has proved possible to establish morpho- 


genetic views, leading to satisfactory results, on the development of the 


cranial bones arising in connection with the sensory canals. This has been 


rendered possible mainly by the exceedingly good material for comparative 


study of fossil Teleostomes found in STENs16’s paper Triassic Fishes from 


Spitzbergen”’. 


It is my intention in a future work to treat the development of the remain- 


ing bones of the cranium as well. 
My investigations have been carried out at the Zootomical Institute of 


the Stockholms Hégskola. The necessary material has been kindly placed 
at my disposal by Professor Nits HOLMGREN, to whom it is a pleasant duty 


to express my hearty thanks, not only for his valuable suggestion for this 


paper, but also for the good advice and kind interest he has invariably shown 


me during the course of my work. 


MATERIAL AND METHOD. 


The following embryonic stages have been investigated. The body-length 


is measured after fixation. 


Am ia calva. 


Stage 1. Total length 7,5 mm. Stage 8. Total length 12 mm. 
8,0 » 136—14 


19,5 


21,5 


10,6 


Polypterus. Total length 35 mm. and 125 mm. 
Lepidosteus. 


Total length 70 mm. 
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I have generally examined series of tramsverse sections, stained with 
hemalum according to MAYER or hematoxylin according to F. C. C. HANSEN, 
contrastained with fuchsin S. The reconstructions are made after the graphic 
method of KasTsCHENKO. 


THE DEVELOPMENT OF THE PRIMORDIAL CRANIUM 
OF AMIA CALVA. 


In the larval stages, immediately preceding those in which skeletal ele- 


ments can be observed, the conditions in Amia in regard to the differentiation 
of the skeletal tissues agree with the data touching corresponding stages given 
e. g. by VEIT (1911) in regard to Lepidosteus, and by StTdiR (1882) in regard 
to Salmo. Thus the notochord and the brain are enclosed in a sparsely 
nucleated mesenchyma, in which those skeletal parts, which are preformed 
in the prochondrium, may be tolerably well deliminated in so far as they exist. 
The space where the future visceral skeleton will develope is on the other 
hand filled with a densely nucleated tissue, in which the different elements 
can only be determined with certainty in later stages, when cartilage has 


already developed. 


Staye 1 and 2. Total length 7,,—8 millimetres. 
Instead of giving a description of the exterior of these as well as the 
following stages I beg to refer to ALLIS (1889) whose excellent pictures give 
sufficient information about the external development. 

In the neural cranium cartilaginous trabeculae and parachordals have 
developed. The trabeculae extend in the shape of cylindrical rods, diverging 
somewhat caudad from the approximate of the opticus to the hypophysis. 
On each side of the hypophysis they pass into a cartilage plate (Pp) which 
is continued caudally by the more medially situated parachordals The trabe- 
cule extend as prochondrium rostrally as far forward as the front part of 
the eyes. Figs. 1 and 2, which represent a more advanced stage, give an idea 
of the appearance of the cranium. 

Veit (1911) describes in Lepidosteus a pair of independent cartilages, 
situated between the parachordals and the trabeculz, and in the rostral exten- 
sion of the former. These cartilages he calls ’Polknorpel” in accordance with 
the terminology of vAN W1JHE (1904), who found similar formations in Acan- 
thias. Although such independent cartilages have not been found in Amia, 
their homologons are undoubtedly met with in the above mentioned lamelli- 
form extensions (Pp) on the boundary between the trabecule and the para- 
chordals. Musculus rectus lateralis bulbi has, in fact, the same position in 
relation to these as to the ’’Polknorpel’” of Lepidosteus and Acanthias. 

It may. be observed that the intercellular substance in the least advanced 
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specimen representing stage I is first formed in this plate. The development* 
into cartilage then proceeds rostrally in the trabecule and caudally in the 
parachordals. 

The parachordals are in the form of two threesided rods with rounded 
edges, which stretch caudad along and close to the inside of the facial gang- 
lion, which in these early stages is wholly detached from the trigeminus- 
ganglion, as is also the case in Lepidosteus. They then continue aiong and 
beneath the ganglion acusticum, which is attached to the facial ganglion 
They are connected by a prochondral cellular bridge to the capsula acustica, 
which still remains prochondral. Behind the latter they begin to approach the 
notochord and increase in breadth, but at the same time losing their well- 
defined limits towards the surrounding mesenchyma. This posterior part of 
the parachordals has in fact not yet developed into real cartilage, but becomes 
farther caudad transformed into a tissue, which gradually assumes the nature 
of mesenchyma, lying close to the notochord. In the neighbourhood of the exit 
of the vagus this tissue takes on the same appearance as the surrounding 
mesenchyma. Each parachordal might thus be divided into one anterior pre- 
capsular part, which developes first independently of the notochord, and a 
posterior postcapsular part, which developes later and lies closer to the noto- 
chord. It is remarkable that so great a part of the notochord is unattached 
and only surrounded by indifferent mesenchyma, a fact which is still more 
evident in later stages. 

In the visceral cranium the Meckelian cartilage may be observed at stage 
2 in the shape of a pair of cylindrical cartilage rods, which proximate in the 
centre without, however, becoming fused. Each cartilage consists of one trans- 
verse median part, which passes laterally into a shorter and thicker caudally 
directed portion. The cartilage of Meckel is remarkably short during earlier 
embryonic development. The mandibula occupies a transverse position and 
resembles that of Selachii: the mouth being thus situated ventrally. 

The Meckelian cartilage is united to the palato-quadrate by prochondrial 
tissue. The quadrate part resembling a flattened vertical plate, as well as a 
cylindrical projection extending from it, have become converted into cartilage. 
This projection is the rudiment of the pterygo-palatine part. Rostrally it 
changes gradually from prochondrium into a rather densely nucleated mesen- 
chyma with indistinct boundaries. The mesenchymatous part lying close to 
the roof of the mouth cavity along a longitudinal ridge of teeth-rudimenis 
appears partly attached to this ridge, without any well-defined boundary-line, 
— a condition which is also met with in Teleosts and which made LUNDBORG 
(1Sgg) suggest an ectodermal derivation of the palato-quadrate. A similar 
longitudinal ridge of teeth-rudiments runs a little below each trabecula, but 


separated from it by ordinary mesenchyma. Perhaps an ancestral arrangement 


of the palatine teeth may be traced in this condition. The most frontal part 
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of the palato-quadrate has developed into typical prochondrium and joins the 
tips of the trabecule without any clear boundary-line. 

The hypohyals in the hyoid arch cannot yet be traced even as pro- 
chondrium, whereas the ceratohyals are large and well-developed cylindrical 
cartilaginous rods. The stylohyals cannot be distinguished in the prochondrial 
matter which surrounds their extremities, adjoining the hyomandibular. The 
latter contains a nucleus of cartilage in its frontal edge somewhat below the 
middleline, but consists otherwise of prochondrium, dorsally changing by 
degrees into the prochondrial rudiment of the auditory capsule. The frontal 
edge of the hyomandibular is excavated to make room for the spiracle 
rudiment. The hyomandibular is pierced by the ramus: hyoideomandibularis 
of the nervus facialis. 

In the occipital region the notochord is somewhat recurved ventrally, in 
the labyrinthal somewhat dorsally, which gives it the faintly S-shaped form 
characteristic of Amia. The tip of the notochord lies closely behind the hypo- 
physis. 


Stage 3. Total length 8—8,s millimetres. (Figs. 1 and 2.) 

The primordial cranium still agrees in essentials with the conditions in 
previous stages, although the prochondrium has to a great extent been re- 
placed by cartilage. In the neural cranium the trabecule (7b) have with ex- 
ception of their frontal third been transformed into cartilage, which a peri- 
chondrium clearly delimits from the mesenchyma. 

In the parachordals (Pch) the development into cartilage has progressed 
in a caudal direction. The posterior part, however, from the hind edge of the 
capsula auditoria, still chiefly consists of prochondrium or a prochondrial 
mesenchyma. In this rounded car- é 
tilage cells are found together with 
elongated mesenchyma cells. In the 
vagus region the  parachordals 


only constitute a thin layer on each 


side of the notochord. It is also TY 
easy at this stage to distinguish 

a narrower frontal part, stretching 
rostrally from the ”Polknorpel’- Pa 
plate caudally to the posterior 
margin of the  facialis-ganglion 
without becoming attached to the ‘y 
notochord, and a caudal pers, that is Fig. 1. Amia calva. Stage 3. Lateral view of the 

primordial cranium (55 X 1). 


chordal. Although there is no peri- Ca, auditory capsule; C%, notochord; Wc, Meckelian 
cartilage; ch, parachordal; palato-quadrate; 
7, trabecle. Dotted, prochondrial tissue. 


broader and, in a literal sense, para- 


chondrium on the parachordals, 
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the anterior part is nevertheless clearly delimitated from its environment. The 
hind part of the latter, especially its inner edge, and the whole caudal part 
of the same, from the glossopharyngeus ganglion, merges into the mesen- 
chyma without any clear limit. The portion of the parachordals situated 
between the acusticus and the glossopharyngeus, is continued inward towards 
the notochord by a thin laver of mesenchyma cells. No occipital cranial rudi- 
ment is yet visible. 

The rudiment of the labyrinth is ventrally and laterally enveloped by pro- 
chondrium, in whose lateral part a cartilage nucleus (Ca) has already deve- 
loped. The connection with the parachordals is, however, still prochondrial. 

The state of the visceral cra- 

é nium is on the whole the same as 

in previous stages. The pterygo- 

palatine part of the palato-qua- 

. drate (Pq), lying towards the roof 
7 of the mouth cavity, begins, how- 
fy - MC \ ever, in its caudal part to become 
C , 6 ' : more and more detached from its 
connection with the teeth-rudi- 

Ca ments and at the same time to 

‘ assume the character of pro- 
chondrium. This process of de- 

tachment as well as that of con- 
‘4 version into cartilage, proceeds 
in a rostral direction. The caudal 


parts of the quadrate cartilage 

Fig. 2. Amia calva. Stage 3. Ventral view of the are still surrounded bv dense pro- 
primordial cranium (55 X 1). 

»Poll chondrial matter, which is attached 

Pp, »Polknorpel»-plate. Other reference letters as in fig.1. 

to the Meckelian cartilage (Mc). 

In the hyoid arch the hyomandibular to a great extent becomes changed 


into cartilage. 


Stage 4. Total length 9,3 millimetres. (Figs. 3 and 4.) 

This stage also is characterized by a general differentiation of the ele- 
ments formed in the earliest stages, without any fundamentally new parts 
having arisen. 

The trabecule (7b) now are almost entirely transformed into cartilage 
and surrounded by perichondrium. Only their tips are capped with pro- 
chondrial tissue, from which their growth in length is effected. Their frontal 
parts are dorsoventrally somewhat flattened, but otherwise keep their ori- 
ginal cylindrical shape. The rudiment of the future planum orbitonasale 
between their front tips could already in the previous stage be distinguished 
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in the mesenchyma. This rudiment is now developed into a narrow pro- 

chondrial bridge hanging together with the prochondrial tips of the trabeculae. 
The frontal ends of the parachordals (Pch) are somewhat distended, 

giving the ”Polknorpel’’-plate the shape of a triangle with the base in front. 

That part of the parachordals, which lies along the facialis-ganglion, is practi- 

cally unchanged. Immediately behind the facialis a change has, however, taken 

place: a cartilage bridge having developed between the periotical cartilage 

and the parachordals. In consequence of this a commissura basicapsularis 

(Can) has arisen. In relation to the auricular capsule it seems to occupy an 

unusually rostral situation. It keeps the same position, however, in relation 

to the ganglia as the first-formed commissura in Lepidosteus and Salmo and 

is consequently the com- 

missura anterior. Behind 

the commissura the para- 

chordals again become 

broader but assume the 

same indistinct outlines 

as before, while at the 

same time they approach - 

the notochord. They only Ge 

become definitely 

tached to the latter be- 

hind the glossopharyn- 

geus or on a level with 


the posterior part of the 
Be- Fig. 3. Amia calva. Stage 4. Lateral view of the primordial 
cranium (55 1). 
tween the glossopharyn- Ca, auditory capsule; Ch, notochord; Am, hyomandibular; 
Mc, Meckelian cartilage; ch, parachordal; /g, palato-quadrate; 
76, trabecle. Dotted, prochondrial tissue. 


auricular capsule. 


geus and the vagus they 
consist of a tissue, in the 
middle of which typical young cartilage can be distinguished, while the peri- 
pherical parts contain elongated mesenchymatic cells. Behind the vagus the 
parachordals assume the character of a mesenchymatic tissue with somewhat 
more closely packed nuclei than is the case in the surrounding region. This 
tissue clothes the lateral surfaces of the notochord, finally disappearing 
imperceptibly. 

In the lateral and basal surfaces of the auricular capsule (Ca) intense 
development into cartilage has begun to take place. Owing to the difficulty 
of drawing a boundary-line between cartilage and prochondrium the outline 
of the auricular capsule has an irregular appearance in the reconstruction of 


fig. 3. Cartilage has also developed in the rostral end. At the same time the 
region of the labyrinth has increased considerably in a caudal direction, The 
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distance between the posterior edge of the auricular capsule and the region 
of the vagus has in consequence greatly diminished. 

In the visceral cranium the development into cartilage also continues. 
Curiously enough the tip of the palato-quadrate (Pq), where the ethmopala- 
tine joint will form later, has changed into typical young cartilage, while the 
greater part of the pterygo-palatine part remains in the prochondrial stage 
and the parts lying closest to the cartilage are still mesenchymatic. The 
quadrate part has the form of a vertical plate. Close to the Meckelian 
cartilage (Mc), with which it is prochondrially connected, it strongly increases 

in both dimensions. Its 


rn an) proximal ends are turned 


outwards. 

The shape and po- 
sition of the Meckelian car- 
tilage do not differ from 
what has previously been 
described. In the hyoid 
arch an hypohyale below 
and a_ stylohvale above 
may now be distinguished 
in the prochondrial tissue 
round the ends ot cerato- 
hvale. 

The  hyomandibular 
(Hm) is an elongated tri- 
angular formation, whose 


( downward tip — proces- 


' , sus symplecticus — is se- 

a. Stage 4. Ventral view of the primordial 7 7 

cranium (551). parated from the palato- 

an, commissura basicapsularis anterior. Other reference letters quad rate bv indifferent 

as in fig. 3. 

embryonical mesenchyma. 

Somewhat above the tip the stylohyale becomes attached to the posterior edge. 

It is not possible to draw any distinct line in the hyomandibular between the 

young cartilage and prochondrium. Typical young cartilage, however, exists 

in the tip of the processus symplecticus. The upper edge at a certain section 

becomes fused with the periotical cartilage, a condition also met with in 
Lepidosteus (VEIT 1911). 

The cranium has now passed the first period of its development, during 
which the neural cranium consists only of trabecule, parachordals and the 
periotical cartilages. The continued development is based on these rudiments, 
which thereby lose their independence and enter into other larger complexes. 


It may therefore now be suitable to compare the earliest development of the 
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cranium of Amia with corresponding stages of the few fishes described 
by previous authors. 


In the Acanthias and the Pristiurus (SEWERTZOFF 1899) the parachordals 
are the first skeletal rudiments. They are constructed in the form of undivided 
cartilage lamels along each side of the frontal part of the notochord, the tip 
of which they, however, leave free, and can be divided into one occipital, 
segmented part behind the vagus and one frontal, unsegmented portion. The 
rudiment of the auricular capsule forms a continuum with the latter already 
at the prochondrial stage. 

In the Acipenser, which has also been investigated by SEWERTZOFF 
(1895), the mesotic and the occipital parts have gained somewhat greater 
independence. The mesotic part begins to develop somewhat earlier than the 
occipital. Both become independently converted into cartilage, although soon 
becoming fused. 

In the Lepidosteus it is likewise the mesotic part which first begins to 
develop (VeEIT 1911). In Verr’s stage II the cartilaginous parachordal ends 
already closely behind the trigeminus and at some distance from the noto- 
chord. Along the latter a dense mesenchyma lies in the caudal continuation 
of the parachordals as far as caudal to the vagus trunk. In stage III this 
posterior part of the parachordals has also become transformed into cartilage. 
Veit does not say whether this part has developed from a special cartilage 
nucleus, although this is probably the case. It is, however, segmented and, 
partly for this reason, partly because of its position caudad to the vagal nerve, 
belongs in consequence to the occipital region of the skull. 

From Str6ur’s description of the development of Salmo (1882) and 
from SWINNERTON’s (1902) of Gasterosteus it is also evident that the para- 
chordals arise in two independent portions. SWINNERTON does not enter into 
the details of the earliest development, but Sto6mr’s description shows that 
what he calls "die hinteren Parachordalplatten” arise first. In the earliest 
stage they are bounded in front by the nervus vagus and join the notochord. 
Somewhat later the trabeculae form independently, and behind them, at some 
distance from the notochord, the ’vorderen Parachordalplatten” originate. 
These are attached to the posterior plates by means of prochondrium, which 
meanwhile have grown towards the front and now reach to a point somewhat 
rostral to the vagus. Still later the posterior parachordal plates stretch so far 
forward that their frontal part lies between the posterior thirds of the auri- 
cular capsules. This frontal part is considerably thicker than the hind part. 
In the basal plate three regions may consequently be distinguished on each 
side of the notochord, viz. the anterior parachordal plate, the mesotic part 
of the posterior parachordal plate and the occipital part of the same. The 
occipital arches originate in this latter part. In a still later stage, the mesotic 
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region reaches as far as the middle of the sacculus. The hind parts of the 


anterior parachordals approach the notochord more and more. 


In comparing Salmo as described by STOHR and Gasterosteus as described 
by SWINNERTON it seems probable that the occipital part of SwINNERTON 
corresponds to the posterior (occipital) part of the posterior parachordal 
plates of STONRk, while SWINNERTON’s mesotic part corresponds to the an- 
terior parachordal plates as well as to the mesotic part of the posterior plates 
in StOHnR’s description. Unfortunately, neither gives a detailed description of 
the position of the different parts in regard to ganglia and nerve exits. STOHR, 
however, states that his posterior parachordals stretch at least as far forward 
as the middle of the sacculus, in which case they would form a large part 
of the mesotic section, judging by SWINNERTON’s fig. I. 

Those parts of the parachordals in Amia whose development I have just 
described, evidently correspond to the mesotic cartilages of Acipenser, to 
the mesotic part of the parachordals in Gasterosteus and the parachordals in 
Lepidosteus which have arisen in VeEIt’s stage I. The rostral part of the para- 
chordal in Amia (which is situated along the facialis-ganglion) corresponds 
in position as well as in form to ST6HR’s anterior parachordal plate. The 
posterior part corresponds to the anterior (mesotic) part of STOHR’s posterior 
parachordal plates. Of the occipital part there are as yet only mesenchymatic 
traces in Amia. The real parachordals should consequently be: in Amia 


the hitherto cartilaginous parachordal elements, in Gasterosteus the mesotic 


cartilages and in Salmo the anterior parachordal plate in addition to the 


mesotic portion of the posterior parachordal plate. Salmo differs from all 
other described species by the early and isolated appearance of the posterior 
parts of this parachordal and the early appearance of the occipital region, 
which immediately becomes connected with the parachordal. 

In Amia the late development of the posterior (notochordal) parts of 
the parachordals as well as of the occipital cartilages is remarkable. Even 
at stage 4 it is only the caudal parts of the parachordals which become 
attached to the notochord. An unusually large basicranial opening thus is 
formed, in which a greater part of the notochord extends than is the case 
in other species. This extraordinary broadening of the cranium, of which 
there is no indication in the Selachii, the cartilaginous Ganoids, Lepi- 
dosteus, the Teleosts or in the lung fishes (Ceratodus, SEWERTZOFF 1902), 


must be looked upon as a secondary condition. It also appears in the deve- 
lopment of the prechordal parts of the cranium. In reality the trabecule 
also lie with their rostral sections comparatively far apart. 

SEWERTZOFF has with regard to the ontogenetical origin of the trabe- 
cule and the parachordals distinguished between two types. The first type, 


to which belong Selachii, Ganoids, Teleosts, reptiles and birds, is charac- 
terized by the separate origin of the trabeculae and the parachordals and by 
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the fact that the trabecule are not connected with the notochord. In the other 
type, comprising Petromyzonts, Anura, Urodela and Dipnoi, the trabecul 
together with the parachordals form a parachordal plate. It is, however, im- 
possible to range Amia in this scheme, because the first cartilaginous rudi- 


ment in the neural cranium is a plate, in which trabecule (and eventually the 
”Polknorpel”, which cannot here be pointed out as free cartilages) and para- 
chordals meet. The trabecule, however, are not connected with the notochord. 
With regard to the form of the notochord, the well-developed S-shaped 
curve of its intercranial part (see figs. 1 and 3) should be observed. 


Fig. 5. Amia calva. Stage 5. Lateral view of the primordial cranium (55 X1). 
Ca, auditory capsule; Ch, notochord; hyomandibular; Meckelian cartilage; noto- 


chord; /o, occipital arch; /%ro0, prootic process; /y, palato-quadrate; 74%, trabecle. Dotted, 
prochondrial tissue. 

Stage 5. Total length 9,.—9,9 millimetres. (Figs. 5 and 6.) 

This stage is chiefly characterized by the origin of a cartilaginous con- 
nexion between the trabeculae and by the first appearance of cartilage in 
the occipital region. Further prochondrium, or mesenchyma, has to a great 
extent been transformed into cartilage. 

setween the trabecule, whose rostral ends have become yet more flat- 
tened, a narrow chondral bridge, commissura trabecularis (Ct) has now been 
formed, a short distance behind their tips. The tips —cornua trabecularum — 
are still covered by prochondrium, which also forms the caudal edge of 
the cartilaginous bridge itself. The latter is the first rudiment of the planum 
orbitonasale. 

Through the arising of the latter a large fenestra basicranialis has been 
formed, in which two sections may be distinguished, one in front, bounded 
on the side by the diverging trabecule, and one behind, in the centre of 
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which lies the notochord and which is bounded laterally by the para- 
chordals. The boundary between these two parts goes through the rather 
broad plate in which the trabeculz, the ’Polknorpel” and the parachordals 
join and between which the hypophysis is situated. In the angle formed 


between the trabecule and the projecting rostral tip of this plate on each 
side runs the arteria carotis interna. From the lateral part of this plate a 
process projects caudad and is connected by prochondrium to another process, 


calva. Stage 5. Ventral view of the primordial cranium (551). 


Can, commissura basicapsularis anterior; (7, commissura trabecularis; /4, fenestra basicranialis 
Feb, fenestra basicapsularis; Fe, foramen for facialis. Other reference letters as in fig. 5. 
processus prooticus (Ppro), from the labyrinthal cartilage. In the angle 
between the former process and the plate lies the ramus palatinus of the 
tacialis-nerve. The rest of the foramen (Fof) which has thus arisen is for 
the most part filled by the facialis ganglion, from which issues in the caudal 
part of the opening the truncus hyoideomandibularis. This foramen is bounded 
caudally by the commissura basicapsularis anterior (Can), which has increased 
in breadth. A commissura posterior can hardly be said to exist, for the auri- 


cular cartilage is separated caudally from the parachordals by a narrow 
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fissure. Almost the whole opening (feb) behind the commissura basicapsu- 
laris anterior is filled by the glossopharyngeus ganglion, which lies close 
to the sacculus. According to Veit (1911), the conditions in Lepidosteus 
are very much the same: a commissura basicapsularis posterior forming 
rather late there, which is also the case in Amia. The opening situated 
between the commissura anterior, the parachordals and the auricular carti- 
lages on either side, Veir calls (1. ¢. pl. A) fissura basicapsularis. This 
fissure is of course homologous with the fenestra basicapsularis in other 
vertebrates. VEIT points out the manner in which it originates in Lepido- 
steus as a remarkable peculiarity. It seems to me, however, that too much 
importance ought not to be attached to this origin of the fenestra basi- 
capsularis, which is evidently common to Amia and Lepidosteus. Accord- 
ing to SWINNERTON (1902, pl. 28) this fenestra is formed in the stickle- 
back in the same way as in Amia and Lepidosteus, and in Cyclopterus 
(UHLMANN 1921) the posterior commissura appears rather late. Thus the 
early appearance of commissura posterior is not a characteristic feature 
of the Teleosts generally. On the whole, it is probably difficult to form 
general opinions on the basis of the insignificant material for compa- 
risons which is to hand, especially as the earlier authors have not taken into 
consideration the position of the cartilaginous parts especially with regard to 
the position of the ganglia and of the nerves. 

The parachordals, in the posterior part of fenestra basicapsularis first 
increase considerably in breadth, then become rapidly narrower, and on the 
level of the exit of the vagus they form a thin cartilaginous covering on 
each side of the notochord. This cartilaginous covering changes caudally 
successively into mesenchymatic tissue. Medially the parts of the parachordals 
lying in front of commissura basicapsularis still lack perichondrium, and 
send out a thin lamel from their medial side towards the notochord. This 
lamel is indicated on the transverse sections by a fibrous structure in the 
mesenchyma. Behind the commissura there is no perichondrium whatever. 

The auricular capsule (Ca), which has grown so vigorously towards 
the front that its rostral end is on a level with the tip of the notochord, now 
consists almost entirely of cartilage, which, however, as yet lies only ventrally 
and laterally. Only at its rostral end is the labyrinth also dorsally covered 
with cartilage. 

The notochord, which still preserves its S-shaped curve in the sagittal 
plane, reaches with its tip as far as to the hypophysis, into whose tissues 
it even penetrates a little way. 

In the occipital region cartilage begins to appear at this stage. The 
parachordals become, as above mentioned, much thinner in the vagus region 
and then continue caudad in the shape of a thin mesenchymatic stripe, 


covering the notochord laterally. Then begins a new section of cartilage, 
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consisting on each side of a thin cartilage plate, which lies on the dorso- 


lateral side of the notochord. From these cartilage plates the so-called occi- 


pital arches (Po) project obliquely forward, upward and outward. 


These cartilages, first described by ALLis (1897) and later exhaustively 


treated by SCHREINER (1902) in connection with the question of the deve- 


lopment of the occipital region, correspond altogether in respect of their 


role in the cranium with. those formations of the Teleosts which ST6OHR 
has described as Occipitalpfeiler (Pila occipitalia). The ’Occipitalspange” 


(SCHREINER) in Amia are consequently completely analogous with the Pila 


occipitalia. Whether they also are homologous with the latter is a question 
which can only be settled by a study of the metamerism in the occipital 


region in Amia and the Teleosts. 


These “Occipitalspange” are in any case homodynamic or serially homo- 


logous in the Ganoids as well as in the Teleosts in much the same way as 


e. g. the posterior fins, which may develop within different metameres and 


with the cooperation of a varying number of segments. 


Since the question of the number of metameres in the occipital region 


can hardly be considered as finally settled even within the different groups 


of Teleosts, and since this does not prevent the cartilage arches in question 


from being designated throughout as Pila occipitalia, I see no reason to 


introduce a new name in the case of Amia, but consider myself fully justi- 


fied in using StOHR’s name here also. 


In the visceral cranium the Meckelian cartilages begin to deviate from 


the characteristic transverse position they have occupied in earlier stages 


and are now directed more frontad, a circumstance depending upon their 


growth in length. In the palato-quadrate the development into cartilage con- 


tinues rostrad. 
Finally it should be mentioned that the rudiment of the first cranial 


bones appears at this stage. From the hypophysis, caudally, to the opticus, 


rostrally, a cylindrical aggregation of cells extends in the central line between 


the trabecule and somewhat ventral to the latter. This aggregation is the 


osteoblast rudiment, from which the parasphenoid is formed. A similar but 


considerably shorter aggregation of cells in the posterior parts of the maxil- 


lary fold is the first indication of the maxillary. 


Stage 6. Total length 10—11 millimetres. (Figs. 7 and 8.) 
The commissura trabecularis formed in the previous stage has now 


become expanded into a planum orbitonasale (Plon). Rostrally this extends 


as far as the tips of the trabeculae, which have grown at the same time, 


till they reach the back part of the nasal sacs. The caudal edge of the planum 


is situated at the opticus, there forming the frontal boundary of the fenestra 


basicranialis (Fb). 


14 
i, 
ther 
14 


- 


THE CRANIAL DEVELOPMENT OF TELEOSTOMIAN FISHES i 


I consider the name ”planum orbitonasale”’, introduced by Vert, more 
appropriate than the names hitherto used, viz. ” Ethmoidal-plate” (SwINNERTON 
1902) "subnasal lamina’ (PARKER 1873) and "rostral plate” (McMurricu 
1883). On the one hand, the name introduced by Verr denotes more clearly 
the future role of this organ, and on the other the manner of its develop- 
ment agrees more closely with the conditions in the species upon which VEIT 
has based his description, namely Lepidosteus. It is true that in Salmo a 
cartilaginous commissura is also formed between the front tip of the trabe- 
cule (Gaupp and PARKER), but the trabecula communis, formed by the 
fused trabecule merges with the posterior edge of the commissure. 


Me 
Fig. 7. Amia calva. Stage 6. Lateral view of the primordial cranium (43 X 1). 
Ca, auditory capsule; Ch, notochord; Ca, parethmoidal horn; /¢é, fenestra basicapsularis; 
Fof, toramen for facialis; //h, hypohyal; Am, hyomandibular; A%, ceratohyal; J/c, Meckel’s 
cartilage; P/on, orbito-nasal plate; 7, occipital arch; /g, palato-quadrate; /rco, processus coro- 
noideus; 777, processus retroarticularis; /’sy, symplectic process; S¢/, stylohyal; 7%, trabecula. 
Dotted, prochondrial tissue. 

On the front half of the planum there is on each side and lateral to 
the brain a short process, directed obliquely upwards and outwards with 
its inner side lying close to the brain. These two processes are the cornua 
parethmoidalia (Cpa). 

The entire length of the parachordals has now become fused with the 
auricular capsule. The ‘’fissura’’ basicapsularis of the previous stage has 
narrowed to a fenestra basicapsularis (Feb) of comparatively small dimen- 
sions. A fenestral formation of the same size has arisen on a level with 
the rostral parts of the auricular capsule, the previous prochondrial connec- 
tion having now been converted into cartilage. This foramen (Fof) encloses 
in its rostro-medial part the ramus palatinus of the facialis nerve. In its 
caudal angle runs the truncus hyoideomandibularis, the space between the 
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nerves being occupied by the facialis ganglion. According to SWINNERTON 
the opening for the facialis in Gasterosteus is formed in much the same 
manner. At this point a processus prooticus forms which finally reaches the 
parachordals, with which it becomes fused. A similar prootic process (Figs. 
5, 6, Ppro) can also be traced in Amia. 

The parachordals having become fused with the notochord — approxi- 
mately on a level with the fenestra basicapsularis — they run, lateral to 
the notochord in the form of a pair of plates of the same breadth as the 

notochord. Behind the commissura 
posterior (Cpo) they grow nar- 
rower rather rapidly and are then 
transformed, as in the previous 
stage, into a covering of compact 
mesenchymatic tissue on the sides 
of the notochord, this tissue show- 
ing crescent-shaped on the cross 
sections. 
The region of the labyrinth 
“has further increased in size and 
now stretches farther rostrad and 
caudad than at the previous stage. 
As before the labyrinth is only 
covered by prochondrium with the 
exception of the rostral and the 
caudal end, where cartilage exists. 
Thanks to the caudad growth of 


the auricular capsule the vagus 
- now issues immediately behind the 


Fig. 8. Amia calva. Stage 6. Dorsal view of the ¢ommissura posterior. 
primordial crane (43 X 1). 


Can, commissura basicapsularis anterior; Cfo, com he conditions in the occipital 


missura basicapsularis posterior; /%, fenestra basi- region are approximately the same 

cranialis. Other letters as in fig. 7. 
as at the previous stage, though 
this region has apparently proximated to the skull owing to the caudad ex- 
pansion of the labyrinthal region. 

The notochord now enters between the infundibulum and the hypophysis. 
Traces of beginning degeneration may be observed in this part of the noto- 
chord, a fact that is all the more remarkable as no such thing has been 
noticed either by Vert during the embryonal development of Lepidosteus 
or by SWINNERTON in Gasterosteus, whereas in Polypterus considerable retro- 
gression of the notochord may be observed. 


In the visceral cranium the prochondrial connections between the diffe- 
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rent cartilaginous elements still exist, and the palatine part of the palato- 
quadrate has not yet become converted into cartilage. 

The Meckelian cartilage has increased considerably in length and now 
almost occupies the normal position of the future lower jaw. A processus 
retroarticularis may clearly be traced in the proximal part, and the rudiment 
of the processus coronoideus may also be observed. 

The cartilaginous connection between the hyomandibular and the auri- 
cular capsule has been replaced by a tissue of a more mesenchymatic nature. 
On the hyomandibular a well-marked processus symplecticus (Ps) may now 
be observed. 

In addition to the previously developed osteoblastic rudiments of the 
parasphenoid and the maxillaries, similar rudiments for the vomera now 
appear, in the shape of paired, elongated masses of cells below the margins 
of the planum orbitonasale, in 
front of the rudiment of the 
parasphenoid. In the latter a 
thin lamel of bone is already 
visible. 

Stage 7. Total length 10,6 
millimetres. (Fig. 9.) 

The planum orbitonasale 
(Plon) has only slightly in- 
creased in extent. its front 
edge still lies near the posterior 
part of the nasal sacs. In front 
of it not only the lobi olfactorii 
but also part of the rest of 
the telencephalon are situated. 

Above the front edge of the 
planum or approximately on a 
level with the anterior margin 
of the eyes lies the paraphysis 

The processes already de- 
veloped on the orbitonasal 
plate in the previous stage and 
which I have designed cornua 


have assumed a more crestlike Ca, auditory capsule; Ch, notochord; Cpa, parethmoidal 
horn; Csz, supraorbital cartilage; /%, fenestra basicrani- 
alis; /eé1, foramen for gangl. glossophar.; /eé2, foramen 
on account of their extension for nerv. glossopharyngei; //1, foramen for nerv. palat. 
fac.; Fofz, foramen for truncus hyoideomandibularis ; 
Pilon, planum orbito-nasale; pila occipitalia; palato- 


they have greatly lengthened in quadrate; Apa, parethmoidal ridge; 7%, trabecula. 


appearance in their basal parts 


in a caudal direction. Rostrally 
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a dorsal direction, approximately on the level of the front part of the pulvinar. 


Each process is distally flattened into a thin, small plate, lying close to the 


telencephalon dorso-laterally. Somewhat behind these cartilage plates, between 
the eye and the mesencephalon and on a level with the posterior edge of 
the commissura posterior, lie a pair of elongated, roughly threesided pieces 
of cartilage, cartilagines supraorbitales (Csu). Together with the cornua 
parethmoidalia they constitute the first rudiment of the supraorbital cartilage 
bridge. They are connected with the cornua by a stripe of mesenchymatic 
tissue. There is on the other hand no trace of any connection with the 
auricular capsule. 

The planum orbitonasale has increased considerably in length. At the 
same time the whole cranium has increased in breadth, which may be seen 
from the position of the free caudal parts of the trabecule, which diverge 
more and more. The rostral part of fenestra basicranialis becomes hereby 
considerably diminished. 

In the parachordal part of the cranium a beginning division of the two 
fenestral formations may be observed. In the front opening, fenestra anterior 
a transverse bridge is formed dividing the fenestra into a frontal opening 
(Fof 1) through which only the nervus palatinus of the facialis passes, and 
a posterior opening (Fof 2) which is filled to a great extent by the facialis 
ganglion now fused with the trigenimus-ganglion. In a similar way, the 
fenestra posterior (s. basicapsularis) is divided by a prochondrial bridge into 
two foramina, one frontal (Feb 1), which is filled by the glossopharyngeal 
ganglion, and one posterior (Feb 2), through which the nervus glosso- 
pharyngeus issues to bend forward later and become fused with its ganglion. 
The parachordals are as yet only in mesenchymatic connection with the 
occipital region. 

The degeneration of the notochord has proceeded farther caudad. 

In the occipital region cartilage is still found only in the two pila 
occipitalia. 

Ossification now appears also in the vomeral and the maxillar rudiments, 
besides which dentale and prespleniale have been formed on the Meckelian 
cartilage. 


Stage &. Total length 12 millimetres. (Cfr figs. 9, 10, 11.) 

The orbito-nasal plate stretches as far forward as the tip of the lobi olfac- 
torii, on a level with the frontal edge of the posterior nasal openings, and has 
increased in breadth, especially as regards its frontal part. About midway, 
between the two nervi olfactorii, rises a short, clumsy median process, the 
rudiment of the septum nasi. Caudally septum nasi becomes broader and lower 
and then runs caudad on each side to merge into the cornua parethmoidalia. 
The orbito-nasal plate has expanded laterally in this section. Each of the 
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parethmoidal ridges has thus been apparently transported in a more mediai 
direction. It is at this spot that the anterior eye-muscle canals arise in the 
following manner: from the margin of the orbito-nasal plate and at right 
angles to it a pair of longitudinal cartilaginous processes form, which merge 
into the parethmoidal ridges. A short canal, open at both ends, is hereby 
formed between the processes, the ridges and the dorsal side of the orbito- 
nasal plate. The Mm. obliqui inferiores and superiores find their basal attach- 
ment in the canals. 

Farther caudad, approximately on a level with the frontal edge of the 
pulvinar, the planum orbito-nasale decreases at the same time considerably in 
breadth. 

At this stage the framing of the orbit has been completed. The pareth- 
moidal horns have increased in breadth and extend in curve, first dorsad, 
then caudad, to merge finally into the supraorbital cartilages, between the 
telencephalon and the diencephalon. The supraorbital cartilages have on the 
other hand lengthened caudad and united with the rostral end of the auricular 
capsule. The different elements of the taenia marginalis which has thus arisen 
may however still be clearly distinguished. The parethmoidal horns are thin 
cartilaginous lamels, which in the cross sections are approximately concavo- 
convex, with the convexity laterad. The supraorbital cartilages still retain 
their three-sided, blunt-edged form. A suture is plainly visible at their junc- 
ture to the auricular capsule. 

The parethmoidal elements of the orbital arch are connected above the 
pulvinar by a thin membrane. Above the posterior part of the epiphysis and 
on each side of the latter a thin and narrow piece of cartilage may be 
distinguished. The cartilage is prochondrially connected with the lateral carti- 
laginous parts. These paired cartilages are the epiphysear cartilages. The para- 
chordals are now connected with the occipital region by means of cartilage. 

From the rostral end of the auricular capsule a blunt, latero-rostraliy 
directed process juts out. Its posterior part is pierced by a foramen, through 
which runs the ramus oticus of the facial nerve to a sense-organ situated 
in the sensory canal in the angle between the process and the auditory cap- 
sule, and to the sense-organ in the spiracular recess. This process cannot be 
anything else than VEIT’s processus postorbitalis in Lepidosteus, though I 
cannot consider this name very suitable. The term processus postorbitalis is 
generally understood to denote that process in the Teleosts which juts out 
rostrally from the labyrinthic capsule, unites later with the epiphysear car- 
tilage, forms the taenia marginalis posterior (SWINNERTON, 1882; UHLMANN, 
1921), and is consequently the process, which according to VeErIT’s pictures, 
completey corresponds to his cartilago supraorbitalis. In my opinion, the 
process in question may be regarded as the frontal part of the crista parotica, 
which develops later, and might thus suitably be termed processus paroticus. 
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Immediately behind this the cartilaginous environment of the spiracular canal 


originates in the shape of a narrow cartilage bridge, projecting from the auri- 


cular capsule, its rostral end approaching the caudal part of the processus 


paroticus, with which it merges at the next stage. 


To the ossifications mentioned at the previous stage have now been added 


the premaxillaries. The circum-orbital bones of the sensory canal have now 


also begun to appear. 


Stage 9. Total length 13,.—14 millimetres. (Figs. 10 and 11.) 


The most important changes in the primordial cranium have occurred in 


the ethmoidal and the orbito-temporal region. 


The orbito-nasal plane has very much the same rostral extension as at 


Lateral view of the 


‘ig. 10. Amia calva. Stage 9. 
Fig. 10. A l Stage « 
primordial crane (25 X 1). 

‘sf, spiracular canal; 


Ep, epiphysear bar; /eé1, foramen for ganglion glosso- 


Aem, anterior eye-muscle canal; ( 
er 

Fhm, foramen through the hyomandibular for 
ideomandib.; Fofz, foramen for truncus hyoideo- 
lib ; Hh, hypohyal; 4m, hyomandibular; A%, cerato 
Mc, Meckel’s cartilage; occipital arch; 
parotic process; //é, paraphysear bar; /’, palato 


Fig 


the previous stage. In its tip, a short median process has formed, which is the 


II. 
view of the primordial crane (25 X 1). 


Amia calva. Stage 9. Dorsal 


juadrate; /%co, coronoid process; retroarticular Fof1, foramen for nervy. palat. fac.; Zma 


process; /’sy, symplectic process; &, rostrum; Xfa,pa- and Tenia marginalis anterior and 
rethmoidal ridge; Sh, stylohyal; Sz, nasal septum. posterior. Other letters as in fig. 10. 


rudiment of the rostrum (R). Septum nasi (Sm) has lengthened and lies now 


with its tip in front of the olfactory nerve; its pre-olfactory, dorsally flattened 


part lies closely under the lobi. Behind the nasal sacs, from whose caudal part 


+ 


the olfactory nerves emanate, the septum is flattened, as at the previous stage, 


and runs out caudally in two slightly diverging longitudinal ridges, which in 


the manner described above, join the parethmoidal ridges and take part in 


the formation of the frontal eye-muscle canals. The parethmoidal horns unite 


over the frontal part of the paraphysis in a narrow bridge, the paraphysear 


bar ( Ppb x 
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Above the posterior part of the epiphysis a unified cartilaginous band, 
the epiphysear bar (Epb), has now formed, the median part of which has 
expanded into a small plate. In the lower edge of the taenia marginalis, below 
the epiphysear bar, a foramen has formed, through which a_ blood-vessel 
passes. Immediately behind this foramen lies the point of junction for the 
supraorbital cartilages and the processes from the parethmoidal horns. Cau- 
dally the orbito-nasal plate has also lengthened, whereby its posterior edge 
has become straight instead of curving rostrally inward as before, and the 
free part of the trabecule has become futher reduced. The parachordal part 
of the fenestra basicranialis has consequently also become reduced. 

The parachordal plates have not appreciably increased in breadth. The 
interlabyrinthic part of the fenestra basicranialis has on the other hand, 
become, not only absolutely but also relatively, somewhat broader than before. 
In its anterior part is situated the hypophysis, somewhat caudal to which lies 
the notochord, whose tip still shows signs of regression. On each side of the 
frontal part of the parachordal plate, in addition to the foramen of the nervus 
palatinus, another foramen may be found, situated caudo-laterally to the 
latter, through which passes the vena jugularis, this foramen lying close to 
that of the facialis. This foramen (Fof 2) no longer opens ventro-laterally 
but fully laterad, in consequence of its lateral edge, i. e. the margin of the 
labyrinthal cartilage, with which the parachordal has never been fused, having 
now increased in a median direction over the facialis ganglion. This carti- 
laginous section constitutes in fact the posterior part of the roof of the tri- 
gemino-facialis chamber. 

Dorsally the labyrinth has also become covered with cartilage. Inwards, 
however, the labyrinth is still open, with the exception of its rostral and 
caudal ends. Under the frontal part of the labyrinthal cartilage lies the tri- 
geminus portion of the trigemino-facialis complex. It continues caudad as far 
as the foramen described above (Fof 2), in whose posterior part the truncus 
hyoideomandibularis emanates. The whole of this part constitutes the rudiment 
of the trigemino-facialis chamber, deliminated inwards from the brain by the 
dura mater. Dorsally, the trigemino-facialis chamber is thus covered by the 
floor of the auricular capsule, ventrally by the lateral parts of the parachor- 
dals. The rostral and caudal parts of the chamber are open outwards, while 
the central part is laterally bounded by the prefacial basicranial commissura. 

Through the caudal growth of the cranium, the occipital region now 
appears to have moved farther rostrad. The pila occipitalia (Po) extend 
rostrally as far as the caudal end of the labyrinthal cartilage, which they 
touch, without in any way becoming connected with it. Consequently the 
vagus now passes through a fissura, which is open dorsally, is rostrally 
bounded by the labyrinthal cartilage, caudally by the pila occipitalia, and 
ventro-medially by the parachordals. In the occipital region, the cartilaginous 


2I 


a : 
a 
: 
: 
: 
ARS 
bak 
: 
* 


TORSTEN PEHRSON 


covering of the notochord is still limited to a band on its dorso-lateral part. 
The notochord is nowhere wholly surrounded by cartilage. 

In the visceral cranium, the large processus coronoideus (Prco), so cha- 
racteristic of Amia, has formed on the Meckelian cartilage, in addition to the 
caudally-directed processus retroarticularis (Prr). 

The palato-quadrate (Pg), which at stage 7 was rostrally in direct carti- 
laginous connection with the ethmoidal region, is now separated from the 
neural cranium by a distinct boundary-plane, and wholly converted into car- 
tilage. Near its caudal end a dorsal process — the metapterygoid process 
may be seen indicated on the quadrate part. 

On the hyomandibular the narrow processus symplecticus (Psy) may 
be distinguished, its distal part, which is bent over rostrally, approaching 
continually closer to the joint of the quadrate. The stylohvale (S/) leads 
towards a ventral process at the upper part of the processus symplectiformis. 
On the caudal edge of the hyomandibular a well-defined, caudally-directed 


process has formed, to which the operculum later accedes. 


The formation of the greater number of the dermal bones has now com- 


menced. The parietale, supramaxillare and the opercular plates, however, are 
still lacking. Neither are any chondral bones as yet to be found. 

The latest described stages are, in regard to the neural cranium, charac- 
terized by the commencing differentiation of the ethmoidal region, by the 
beginning formation of the orbital frame, and in connection with the latter, 
by the development of the roof of the cranium and by the approximation of 
the occipital region to the cranium proper. At the same time the trabecular 
part of the fenestra basicranialis has become still more closed, the fusion 
between the parachordal plates and the labyrinthal cartilages has become more 
complete in consequence of the foramina between these cartilages having 
become partly closed, partly divided up into smaller foramina. The reduction 
of the tip of the notochord has also begun. On the other hand, no further 
closing up of the parachordal part of the fenestra basicranialis has taken 
place. 

In regard to the framing of the orbit, this is in Amia effectuated from 
two sources, as is evident from what has already been stated, viz. from the 
parethmoidal horns and from the supraorbital cartilages. The former increase 
in size, first dorsally, then caudally, to fuse with the latter, which also in- 
crease dorsally and unite with the rostral ends of the labyrinthal cartilages. 
As the origin of the epi- and paraphysear bars is intimately related to the 
supraorbital connection, it may be suitable to treat these questions simul- 
taneously. 

Vert rather summarily describes in Lepidosteus the origin of the supra- 
orbital arch (taenia marginalis), the epiphysear and the paraphysear bars. 


According to him, a pair of supraorbital cartilages first arise, one on either 
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side, starting from the rostral end of the auricular capsule. It does not appear 
whether these cartilages develope independently; they increase, however, in 
size frontad and somewhat inwards, then unite above the epiphysis to forma 
the epiphysear bar, after which they continue frontad and unite with the 
paraphysear bar, which is formed of cartilage plates jutting upwards from 
the ethmoidal region. 

SWINNERTON gives a more detailed description of Gasterosteus, and UHL- 
MANN of Cyclopterus. According to the latter, a pair of independent epiphysear 
plates arise in Cyclopterus lumpus at the 4—5 mm. stage, which fuse medialiy 
and thus form the epiphysear bar, rostrally joining the parethmoidal horns, 
which become fused above the brain. The connection between the ends 
of the epiphysear bar and the parethmoidal horns is called taenia marginalis 
anterior. Simultaneously with the epiphysear plates, a rostrally-directed post- 
orbital process developes from the auricular capsule, and unites with the 
caudally-directed lateral processes from the epiphysear bar to taeniz margi- 
nales posteriores. 

The development proceeds on much the same lines in the stickleback, in 
which however the posterior taenie never form, a circumstance connected 
with the reduction of cartilage in the orbito-temporal region during the later 
stages of embryonic development. 

According to SEwertTzoFre and van Wryue, the well-known alisphenoid 
cartilages (GAupp’s spheno-lateral cartilages), develope in Selachians as in- 
dependent pieces of cartilage, from which the supraorbital region chiefly 
develope. The alisphenoid cartilages, which fuse caudally with the rostral end 
of the parachordal plate, fuse later with the labyrinthal cartilages as well. 
Between the latter, the parachordal plate and the alisphenoid cartilage a 
foramen consequently forms, through which the trigeminus and facial nerves 
pass. VAN WijHE declares (1904) that in Acanthias and Raja he has likewise 
observed independent supraorbital cartilages, which fuse caudally and ven- 
trally with the alisphenoid cartilages, — which he terms lamina antotica — 
and rostrally with the orbito-nasal plate (lamina antotica). Van WIJHE’s 
statements are, unfortunately, very summary, and he has no illustrations to 
elucidate them. It seems remarkable that these supraorbital cartilages should 
have escaped SEWERTZOF?’s notice when he investigated Acanthias. They may 
possibly be a delicately outlined part, connected by means of prochondrium 
with the rostral ends of the alisphenoid plates. The ”Polknorpel” discovered 
by vAN WIjHE between the parachordal plate and the trabecule in the same 
material, may be explained in the same way. SEWERTZOFF points out that the 
alisphenoid cartilages by no means only occur in Selachians; he considers 
that homologous formations are likewise to be found in other group of fishes, 
as in Urodeles and Lacertilia, in the shape of pieces of cartilage in the pre- 
chordal region. These formations always occupy the same position, viz. lateral 
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to the brain and between the latter and the ocular saccules, dorsal to opticus 
and rostral to parachordalia and the auricular capsule. SEWERTZOFF has drawn 
attention to such a piece of cartilage in Carassias, frontally rod-shaped, 
caudally flattened, and connected with the auricular capsule. 

UHLMANN considers that the binary epiphysear plates in Cyclopterus 
lumpus are homologous with the alisphenoid plates, with which, according to 
him, their position and form correspond. 

The conditions in Amia are as follows: in the region mentioned by 
SEWERTZOFF, independent pieces of cartilage, supraorbital cartilages, form, 
fusing caudad with the auricular capsule in exactly the same manner as the 
alisphenoid plates. The ventral connection with the parachordals is on the 
other hand lacking. The supraorbital cartilages are undoubtedly homologous 
with the alisphenoid cartilages, at all events with the dorsal parts of the latter. 

The epiphysear plates are homologous in Amia and the Teleosts. It 
appears however incredible, that they should likewise be homologous, as 
UHLMANN suggests, with the alisphenoid cartilages proper, especially as thev 
become primarily connected with the parethmoidal horns, 1. e. with rostral 
elements. They might possibly be homologous with van W1JHE’s supraorbital 
cartilages, with which they agree both in regard to position and connection 
with their surroundings. 

Typical for the Teleosts (and Lepidosteus?) is the circumstance that, 
as above-mentioned, in the cases where taenia marginalis posterior is found 
(Salmo, Cyclopterus), it is chiefly formed of proc. postorbitales from the 
auricular cartilages, while in Amia it is formed mainly of the supraorbital 
cartilages. As, according to the literature on the subject, the proc. post- 
orbitalis arises from the auricular capsule, while the supraorbital cartilages 
form independently, it can hardly be proved that these formations are homo- 
logous, as SEWERTZOFF has stated, even if a certain degree of probability 
makes it conceivable. In any case the taenia marginalis posterior forms in 
Amia in a more primitive manner than in the Teleosts (and Lepidosteus 7), 
reminiscent rather of the conditions in the Selachians. 

Stage 10. Total length 19,; mm. (Figs. 12 and 13.) 

In the ethmoidal region a somewhat more sharply defined rostrum may 
be observed, on the median part of which rises the well-developed septum 
nasi. A comparison with the previous stage shows that the rostral part of 
the latter has considerably increased in height forming thus a dorsal process 
(fig. 12, Sn). Immediately in front of the tip of lobi olfactorii, the septum 
nasi merges caudally as before into a pair of diverging longitudinal ridges, 
which behind nervi olfactorii fuse with the parethmoidal horns. The eye- 
muscle canals (dem) still open frontad, viz. immediately caudally to the 
olfactory nerves in the grooves on either side of the septum, where the nerves 


run and whose direct continuation caudad are the eve-muscle canals. 
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The frontal fontanel situated between the paraphysear and the epiphysear 
bars, which was open at the previous stage, has now closed, with the exception 
of a spot above the epiphysis, where a foramen remains (Fore). Rostrally, 
the roof of the cranium stretches to the rostral end of the lobi olfactorii, above 
which it juts out somewhat. Caudally it extends somewhat behind the boundary 


between the telencephalon and the diencephalon. A short taenia medialis 
posterior (Tm) projects from its posterior edge. The foramen above the epi- 
physis lies immediately in front of the epiphysear bar, which existed already 
at the previous stage. Rostrad, the cavum cerebri is entirely open. 

The most remarkable change noticeable in the labyrinthal region is the 
rapid development into cartilage of the dorsal parts of the auricular capsule 


+ 


Fig. 12. Amia calva. Stage 10. Lateral view of the primordial crane (25x 1). 
Aem, anterior eye muscle canal; Csf, spiracular canal; Cre, crista parethmoidalis; 70/2, foramen 
for truncus hyoideomand.; 4m, hyomandibular; J/c, Meckelian cartilage; /, occipital arch with 
aliform process; retroarticular process; palato-quadrate; pedicle process; Pym, meta- 
pterygoid process; /sy, symplectic process; #, rostrum; Sz, nasal septum. 
(Ca). The two lamina have, however, not yet fused in the middle line to form 
a tectum synoticum. 

In the occipital region it may be observed that the occipital arches have 
on either side fused with the posterior end of the auricular capsule. More- 
over, from each pilum a triangular flat dorso-medially directed process has 
formed (Po), under which the vagus passes. 

At this stage the appearance of the operculum completes the total number 
of the dermal bones which have now arisen. 

Stage 11. Total length 21,5; mm. (Cfr figs. 12 and 13.) 

In the ethmoidal region a remarkable change has taken place: the well- 
developed dorsal process on the septum nasi, mentioned in the previous stage. 
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being now almost completely reduced, simultaneously with the degeneration 
of a large part of the basal portions of the septum nasi. 

The fontanel in front of the epiphysear bar having closed earlier, the 
posterior opening has now also begun to close. The formation of new car- 
tilage does not, however, take place from the taenia medialis posterior, which 
has now completely disappeared, but from the edges of the taeniz marginales 
(Tmp). Contrary to what is 
the case in the Teleosts as well 
as in Lepidosteus, where the 
posterior fontanel is divided 
by the well-developed taenia 
medialis posterior into a right 
and a left section, this fon- 
tanel remains undivided in 
this direction. 

The roof of the cerebral 
capsule is, however, not for- 
med from the orbital region 
alone, a vigorous development 
of cartilage having taken place 
in two more spots, viz. in the 
occipital region and in the re- 
gion of the labyrinth. In the 
occipital region the previously 
mentioned aliform processes 
from the pila occipitalia have 
united, forming cartilage 


bridge, below which lies the 


exit of the vagus. The tectum 


synoticum proper lies more 


r. 13. Amia calva. Stage 10. Dorsal view of the 


5 ~ 
primordial crane (25 XI rostrally and has arisen 
aci, incisi for arteria carotis interna; Fo/1, forame 

cisure for arteria caroti fi, foramen through the dorsal lamellae of 
for n. palat. fac.; Fore, foramen epiphyseos; 7m, tania 
medialis: 7m, tenia marginalis posterior. Other re- the auricular cartilages having 

5 } Ss 
ference letters as in fig. 12. 


b 


fused in the middle line above 
the brain, approximately over the posterior portion of the trigeminus chamber, 
where the truncus hyoideomandibularis issues from it. This cartilage bridge 
is, however, still quite narrow, but continues caudad in a broad median process, 
which runs out caudally in two short lateral tips. These lie approximately on 
a level with the exit of the acusticus. 

It is worthy of notice that in Amia the posterior portion of the tectum 
cranii developes from two points, partly as a real tectum synoticum, partly 


as a tectum occipitale, which are divided by a large foramen. In the Teleosts 
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the tectum synoticum is formed in the shape of a single cartilage bridge, 
containing the two elements which remain separate in Amia. The isolated 
appearance of these latter, is of course to be explained by the relative in- 
dependence which the occipital part still enjoys in Amia. 

Some remarkable changes have also taken place at the base of the 
cranium. The tips of the medially and rostrally directed processes, which 
from the frontal part of the parachordals project into fenestra basicranialis 
between the pars trabecularis and the pars interparachordalis of the latter, 
have now united with the trabeculae. Thus the incisure for the arteria carotis 
interna (fig. 13, aci), existing from the earliest stages, has become trans- 
formed into a foramen. Only an insignificant portion of the pars trabecularis 
remains, which is filled by the hypothalamus. The latter is covered from 
beneath by the parasphenoid, as is also the case with the whole of the fenestra. 
The foramen hypophyseos proper consequently lies in the rostral part of the 
pars interparachordalis. 

The tip of the notochord lies under the oblongate and proves to be still 
in process of regression. The caudal part of the fenestra basicranialis, on the 
other hand, has not closed to any appreciable extent. The parachordals are 
still fused with the notochord approximately on a level with the foramen 
glossopharyngei. Only the nervus glossopharyngeus traverses the latter. The 
cranium has closed above the ganglion. 

In the ethmoidal region already at stage 10 the beginning of a horizontal 
cartilage ridge (figs. 12 and 13, Crpe) might be observed on the frontal part 
of the rudiment of the cerebral capsule. The latter has now developed still 
further in a caudal direction. I have called it crista parethmoidalis in analogy 
with the crista parotica, which arises in the same way in the labyrinthal 
region above the articular socket of the hyomandibulare. 


Stages 12 (31,5—34,5 mm.) and 13 (56 mm.). Fig. 14. 

It is only at these stages that the cranium in the ethmoidal region begins 
to assume an appearance recalling the conditions in the full-grown cranium. 
This fact is connected with the circumstance that the cranium only now 
begins appreciably to exceed the brain in length. As is evident from the earlier 
descriptions, the brain has long been extended in front of the orbito-nasal 
plates. 

It was not before stage 9 that the frontal edge of the planum lay on a 
level with the tips of the lobi‘olfactorii. The greater portion of the nasal 
sacculus have therefore lain in front of the orbito-nasal plate, which can 
thus hardly be said to have had a nasal region. 

Longitudinal growth has been especially vigorous in the rostral parts of 
the cranium. In front of cavum cerebri the cranium consists of the three- 
cornered ethmoidal plate, which is prolonged frontally into a small rostrum 
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(R). On either side of the plate lie the elongated articular surfaces of the 
palato-quadrate. Immediately behind the articular surfaces the ethmoidal plate 
becomes rapidly narrower and passes into the planum orbito-nasale proper. 

Along the median line of the ethmoidal plate rises a rather low internasal 
septum (Sy), which is thinnest in the centre and somewhat thicker frontad 
and caudad, merging caudad into cavum cerebri, of which it appears con- 
sequently to be a rostral elongation. This internasal septum is, at least for 


the most part, a new formation, for, as was evident from the conditions in 


Cy 


Fig. 14. Amia calva. Stage 12. Lateral view of the primordial crane (16 X 1). 


anterior eye muscle canal (posterior opening); oe, basioccipital; Crfa, crista parotica; 


fe, crista parethmoidalis; Csf, spiracular canal; Fo, fossa nasalis; /v, foramen vagi; /7/, hypo- 
hyal; hyomandibular; hyomandibular bone; A%, ceratohyal; J/c, Meckelian cartilage; 
tp, metapterygoid; O/, occipitale laterale; O/f foramen olf.; /, palato-quadrate; Prco, coronoid 
process; /’rm, metapterygoid process; /7f, pedicle process; Q«, quadrate bone; A, rostrum; 


} 


Ra, retroarticular; S/, stylohyal; Sv, nasal septum; Sy, symplectic bone. 

Amia of 21,5 mm. length, the shorter but higher septum formation, which 
developed earlier, has degenerated. Unfortunately it cannot be determined 
on the basis of my material, how this new septum has arisen, since the 
necessary stages are lacking. 

On either side of the septum, the ethmoidal plate forms a shallow 
completely open depression, the fossa nasalis (Fon), bounded medially by 
the septum nasale, ventrally by the ethmoidal plate, and caudally by the 
laterally-spreading aliform criste parethmoidales (Crpe). The latter slope 
down towards the ethmoidal plate uniting with it at its caudal edge. It is 
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thus the rostral surface of the criste parethmoidales which forms the planum 
antorbitale in Amia. 

Thus no really new formations with the exception of the nasal septum 
have arisen at this stage. The tectum cranii had at the previous stage its rostral 
limit close to the tip of the lobi olfactorii, with a wide-mouthed opening 
towards the ethmoidal plate. Its rostral end has now greatly increased. The 
nervi olfactorii now run some distance inside the cavum before fusing with 
the lobi. The eye muscle canals occupy the same position as before, although 
owing to the growth of the ethmoidal parts of the cranium, they now lie 
laterally and somewhat ventrally to the cavum, Foramen olfactorium (ad- 
vehens) is situated in the frontal end of these canals (O/f). This foramen lies 
medially in the fossa nasalis, close to the internasal septum. The nervi ol- 
factorii, having left the fossa nasalis, pass through the anterior part of the 
canals, emerging from them laterally to continue into the cavum. The canals 
open laterally in the orbit in the angle between planum antorbitale (s. crista 
parethmoidalis) and planum orbitonasale (lem). 

The crista parethmoidalis narrows considerably behind the ethmoidal 
region, but can be followed in the shape of a low ridge above the orbit. Behind 
the orbit it again grows broader and passes into the crista parotica. Ramus 
ophtalmicus facialis, which innervates the canal organs in the supraorbital 
sensory canal (ALLIs 1889), runs ventral to the crista parotica, but at the 
junction between the two criste it turns off somewhat dorsally and lies on 
the dorsal side of the crista parethmoidalis (Crpa) in the groove between the 
latter and the tectum. It retains the same position in the ethmoidal region 
consequently taking a downward course over the planum antorbitale instead 
of piercing it. 

The cartilage bridges previously found dorsal to the brain have now 
united forming a single roof over the entire brain cavity. The foramen of 
the epiphysis has now likewise closed. 

During the latest stages, the visceral cranium also exhibits a powerful 
longitudinal growth. 

In the Meckelian cartilage this longitudinal growth has taken place most 
rapidly in the posterior half. The processus coronoideus (Prco), of which 
a rudiment was already indicated at earlier stages, has gradually developed 
into a fair-sized formation. I have not been able to corroborate VAN WIJHES 
(1881) statement that the processus coronoideus is furnished with a large 
piece of cartilage, connected with the Meckelian cartilage, as he assumes 
developing independently. 

The palato-quadrate (Pq) has greatly increased in length, especially the 
central portion. The quadrate part, which as late as stage 9 retains the 
form of a triangle, which narrows rostrally rather slowly, merging in the 
pterygo-palatine part, assumes at later stages a more quadrate form. One 
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corner is directed frontad and merges in the pterygo-palatine part. The 
quadrate joint is situated in the ventrally directed corner, the opposite corner 
being the processus metapterygoideus (Prm). Rostral to the latter lies a some- 
what shorter process, divided from the former by an incisure, in the bottom 
of which the first rudiment of the metapterygoid appears. The more rostral 
of the two processes is the "pediculus process” (Prp), already pointed out by 
SWINNERTON, in certain Teleosts, as well as in some of the lower fishes. The 
pedicle process might possibly be the more rostral of the two processes already 
existing in stage 4 on the rudiment of the as yet threecornered palato- 
quadrate (fig. 3). This process is almost completely obliterated in the inter- 
vening stages, consequently reappearing rather late. According to SWINNER- 
TON, this process might indicate the existence of an ancestral pedicular arti- 
culation, existing simultaneously or even previously to the ethmo-palatine 
articulation. "The fact that in Petromyzon the facial skeleton commences 
as an outgrowth — the pedicle — from the trabecule, that in Lepidosteus 
the pedicle appears very early, and that in Teleosts the palatine process 
always grows out from the quadrate strongly supports this view, and points 
to a remote time when neither palatal nor otic processes existed.” This opinion 
is undoubtly supported by the fact that in Amia the quadrate part appears 
independently and considerably earlier than the pterygo-palatine bridge, the 
latter remaining at the mesenchymatic stage long after cartilage has developed 
in the former. Thus during the entire earlier embryonical development it is 
the quadrate part which is the real suspensorium for the mandibular arch. 
The hyomandibular connection with the quadrate also appears rather late. 

On the hyomandibular (Hm) may be distinguished, in addition to the 
processus symplecticus earlier described, an opercular caudally directed pro- 
cess, which in the earlier stages issues from the central portion of the posterior 
edge of the hyomandibular in the shape of a broad triangular process. The 
hyomandibular increases in size during the later stages in a dorso-ventral 
direction, at the same time undergoing important changes in respect of shape. 
In the earlier stages it is approximately triangular in form. Later it changes 
into a rectangular plate, at whose antero-ventral corner the processus sym- 
plecticus is sharply defined. The foramen of the nervus hyoideomandibularis, 
which originally lies nearly in the centre of the hyomandibular, becomes 
during later development displaced dorsally and somewhat frontad. Of the 
two remaining, more thoroughly investigated bone ganoids, the hyomandibular 
in Lepidosteus is in the form of a rectangle lying on one of its long sides 
with its antero-ventral corner prolonged into the greatly extended processus 
symplecticus, a shape called forth by the special type of cranium in this 
animal. 

In Polypterus on the other hand the hyomandibular has a quite different 
appearance. In a specimen 35 millimetres long, which I had the opportunity of 
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examining and of which a reconstruction is found in fig. 24, processus sym- 
plecticus is completely lacking. The entire cartilaginous hyomandibular (Hm) 
has the form of a narrow cartilage rod, slightly curved and with somewhat 
expanded lamelliformed ends. In front of this passes the nervus hyoideo- 
mandibularis. A narrow process, which distally expands into a small lamella 
is situated somewhat above the middle of the caudal edge of the hyomandi- 
bular. On the caudo-lateral part of the latter, united to it by an articular 
connection is found another eggshaped piece of cartilage which supports the 
operculum. 
With reference to the fact that the hyomandibular is lacking in the fossil 
Crossopterygians I would make a suggestion, although for the present at 
least, it cannot be proved, namely that we have before us the rudiment of 


a stapes, the two chief parts of which, the otostapes and the hyostapes, are 
here indicated. 

It is only at stage 12 that ossifications begin to appear in the cartilage 
cranium, always in the form of perichondrial lamellz. The bones of this type, 
which begin to develop at this stage, are in the neural cranium: the pro- 
oticum on the posterior edge of the facial foramen, the occipitale laterale 


(Ol) dorsal to the foramen jugulare, and the basioccipitale (Bo) on the 
ventral side of the occipital region, below and between the foramina jugu- 
laria. In the visceral cranium the hyomandibular (Hm,), the symplectic 
(Sy), the metapterygoid (Mtp), the quadrate (Qu) and the retroarticular 
(Ra) bones have developed. In the stage of 56 millimetres length, all the 
chondral bones have begun to appear. ' 

On comparing the three last stages, a peculiarity in the character of the 
cartilage attracts attention. While stage 11 shows a cartilage of what might 
be called normal thickness, it is at stage 12 remarkably thin. The cartilage is, 
in fact, only half as thick in the older stages as in the younger, as has been 
proved by measurements at many spots of the cranium. The varying thickness 
depends on difference in development of the intercellular substance. At stage 
11 the intercellular substance has the usual transparent appearance, at stage 
12 on the other hand it is denser and stains deeper. 

The cartilage also appears to contain a greater number of cells. This last 
circumstance is however only caused by the reduction in quantity of the inter- 
cellular substance. As a matter of fact, the cartilage consists of about as 
many layers of cells as before, although they now lie closer to each other 
The cells are rounded, and biscuit-shaped cells are not found. At stage 13 
the cartilage is again considerably thicker, about five times as thick as at 
stage 12, with normally-developed, transparent intercellular substance. The 
increased thickness is thus caused by the intercellular substance having re- 
formed, but in addition to this an absolute increase in the number of cartilage 
cells has taken place, which are now to a great extent biscuit-shaped. Thus 
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at stage 12 the cartilage undergoes, as it were a process of extension, during 


which the cartilage cranium in general assumes the shape it has in the adult 


It is only after this process, that the real growth in size of the cranium takes 


place, displayed in the following stages as a considerable increase of cartilage, 


until the cranium finally receives the compact character typical of the full- 


grown Amia. 
It is only in connection with this that the development of ridges and bars 


takes place in the cranium, one result of which is the development of the 


myodome. The latter is barely indicated even at the 56 millimetres stage. 


As previously pointed out, the tip of the notochord already begins to 


degenerate rather early receding constantly further caudad in the cranium 


during later development. In order to ascertain whether this regression 1s 


absolute or only relative, I have undertaken measurements at different stages 


of the diameter of the notochord and also of its absolute length, counting 


from its tip to the frontal edge of the exit of the vagus from the oblongate. 


The diameter is taken at the foramen glossopharyngei. The result is shown 


in the following table. 


Diameter Length 


cia mm. 0,66 mm, 


O,78 


O,85 


0,92 


0,92 


O,70 


O,45 


It appears from the second column that the notochord increases within 


the cranium in absolute length at post-embryonic stages as well, but that it 


undergoes an absolute regression at the later stages. The figures of the first 


column point to a circumstance which also appears from the pictures, namely 


that the notochord, at least during the whole of those stages of development 


when the cranium is forming, undergoes a relative regression. The growth 


of the notochord is not in proportion to that of the cranium, but it regresses 


more and more in a caudal direction. Added to this, there is at stages 12 and 


13 an absolute regression resulting in the tip of the notochord lying at the 


latest stage behind the foramen glossopharyngei. The intercranial part of 


the notochord thus no longer plays the part of supporting organ. 
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This circumstance is perhaps not especially remarkable in itself, but is 
of interest if it be taken into consideration that in Polypterus the intercranial 
part of the notochord undergoes powerful regression, while in Gasterosteus 
(SWINNERTON), the only bony fish in regard to which tolerably exact in- 
formation exists, the total length increases. The growth of the notochord in 
the stickleback is, however, also much less rapid than that of the cranium, 
from which apparent regression results. 

It should be pointed out that the parasphenoid in Polypterus and in Amia 
extends caudally as far as the first pair of spinal nerves or even somewhat 
behind the latter, while the same bone in e. g. the adult Gasterosteus stops 
between the foramen glossopharyngei and the foramen jugulare. I have had 
occasion to observe very strongly pronounced degeneration of the intercranial 
parts of the notochord in a young Lepidosteus of 70 millimetres. The para- 
sphenoid has the same extension in Lepidosteus as in Amia and Polypterus. 
A long parasphenoid and an intercranially reduced notochord are consequently 
characteristic of these Ganoids. 

The cranium of the Ganoids is generally (GAuppP 1905) described as 
tropi-basic. LEHNn (1918) has now pointed out that Polypterus must be re- 
garded as having a typically flat based cranium. This she points out as a 
remarkable dissimilarity between Polypterus on the one hand and Amia and 
Lepidosteus on the other. My investigations however show that Amia, far 
from having a typical tropi-basic cranium, must rather be said to be charac- 
terized by a pronounced platybasia. 

The trabecule develop at a considerable distance from each other and, 
although certainly converging slightly frontad, they never give rise to a 
trabecula communis. The planum orbito-nasale arises only from a cartilage 
bridge, which unites the tips of the trabeculae and then grows in a rostral 
and caudal direction. It is true that the cavity of the brain becomes narrower 
between the eyes, but no interorbital septum develops, in spite of the fact 
that the eves, which at the 56 millimetres stage are still on a level with the 
boundary between the lobi olfactorii and the telencephalon proper, have in 
the adult been displaced still further frontad in regard to the brain. Rostrally 
the anterior eye-muscle canals are also binary. 

In Lepidosteus the interorbital septum develops very late. In my 70 milli- 
metres specimen there is still as yet no indication of such a septum, but the 
eves are separated by the canal-shaped frontal part of the cavum cerebri, 
in which run the lobi. From Veit’s reproductions of earlier stages in the 
development of the primordial cranium it appears further that the trabecul 
are not situated as they are in a tropibasic cranium. They converge slightly 
frontad without however the development of a trabecula communis. In place 
of the latter, a planum orbito-nasale forms, as in the case of Amia, although 


narrow, in conformity with the shape of the cranium. The cranium is thus 
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during its embryonal development platy- rather than tropibasic, which was 


hardly to be expected with regard to the fairly pronounced tropibasia in the 


adult 
From the above it thus appears that Polypterus and Amia have a platy- 


basic type of cranium. The cranium of Lepidosteus begins as a platybasic, 


but finally assumes a tropibasic form and might therefore be regarded as 


primarily platybasic. The platvbasia would thus be primitive in the osseous 


(;anoids. 


THE DERMAL 


HISTORICAL REMARKS ON THE ORIGIN OF 
BONES. 


Since KOLLIKER (1849) accomplished the standard classification of the 


cranial bones into primordial and dermal bones (""Belegknochen’”’), these terms 


have on the whole been maintained. The older histogenetic basis of classi- 


fication has, however, had to yield to a more topografic one. At the present 


time the term dermal bones is generally used for bones formed outside the 


primordial cranium, and the term primordial bones for those, developed from 


parts of the primordial cranium itself (ScHLEIP, 1904). As a matter of fact, 


however, not all bones can be assigned to these two categories, as has been 


also pointed out in the literature (ScHLEIP, GAUPP). Certain bones, for in- 


stance the so-called squamosal in the Teleosts or the so-called postfrontal in 


Polypterus, to mention only a few, are compound formations, developing from 


a membrane bone- and a primordial bone-component (dermo- and auto 


component according to VAN W1jJHE). Moreover, bones which were originally 


typical dermal bones, may become more intimately related to the primordial 


cranium and wholly or in part assume the character of a primordial bone. 
An instance of this will later be cited in this paper (p. 43), namely the para 


sphenoid in Cyclopterus, which parasphenoid, together with other bones ori 


ginally looked upon as dermal bones, arises according to UHLMANN (1921) 


as a typical autostos. UHLMANN himself interprets his observation in another 


way. He generalizes his results, declaring that most bones arise in connection 


vith the cartilage cranium. This opinion, however, can hardly be correct, 


since it is founded on observations on a rather specialized bone-fish. The 


KOGLLIKER classification may, however, be maintained for practical reasons, 


even though in more specialized forms the distinction between original dermal 


bones and primordial bones can only be made with the help of comparative 


anatomy. In any case, the old classification retains its applicability for in- 


stance to the Ganoids and in general to all primitive species, recent as well 


as fossil. 


Opinions differ widely in regard to the origin of the dermal bones. HERt- 


WiG (1874) observed in amphibians that certain dermal bones in the mouth 
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arose through fusion of tooth plates. These observations have since been 
generalized by Hertwic and his successors and considered as holding good 
of all bones in the -mouth cavity, an opinion on which, however, great doubts 
have been expressed. The majority of researches on the development of these 
bones seems rather to indicate that, in the fishes, the tooth-bearing bones and 
the teeth arise independently of each other. As it is not my intention in this 
paper to treat the ontogenesis of these bones in Amia, | refrain from express- 
ing any opinion in regard to HERrtwic’s theory. 

A parallel to Hertwic’s theory regarding the development of the bones 
in the mouth cavity is GEGENBAUR’s theory on the derivation of the dermal 
bones on the exterior of the cranium. According to GEGENBAUR these bones 
should be derived from placoid scales like those of the Selachians, their denta! 


part, however, being lost. Since teeth in the mouth cavity and dermal teeth 
must be regarded as homologous formations, HertTwic’s and GEGENBAUR’s 
opinions may be comprehended in the same theory, namely that all the dermal 
bones of the cranium have a common origin and are derived from an uniform 
layer of placoid scales, which is supposed to have existed in the ancestrals 
of fishes and amphibians. Only the following objection need be raised against 
this theory that it finds (with the exception of HertTwic’s above-mentioned 
observations touching certain of the bones in the mouth cavity) no support 
whatever in the ontogeny. 

In regard to the dermal bones which contain sensory canals, VROLIK 
(1872, p. 276) expressed the following opinion: ’’Das Frontale und Parietale 


dienen, insbesondere das Frontale, 6fters zur Bergung der sogenannten 


Schleimkanale.”” He based this view especially on his researches in the cra- 


nium of the pike, where he found that the sole use of the frontal is to protect 


the canal system, since the pike has a cartilagineous cranium roof. WALTHER 
(1887), who also examined the cranium of the pike, declared in opposition 


to VROLIK that the sensory canals are only secondarily surrounded by bone, 
but arise primarily as tooth plates. WALTHER bases this opinion chiefly on 
the development of the dentary, which bone, as in the following will be 
pointed out, arises in a different way from other canal bones. 

VAN WiyHeE (1882) uses the relation of the sensory canals to the 
cranial bones as an argument against the GEGENBAUR-HERTWIG hypothesis, 
since he discovered that in Ceratodus the sensory canals lie above the dermai 
bones of the head, not under them as they would according to this theory. 
FURBRINGER (1904), it is true, denies the value of VAN WIjHE’s argument 
in its character of a general objection to the tooth plate theory, but on the 
other hand he establishes the existence in Ceratodus of certain bones (sub- 
mandibular and a number of smaller bones) which have according to him 


developed in connection with the mandibular sensory canal and with the 


object of protecting the latter. He points out, however, that in Ceratodus 
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“von einer weitgehenden Beteiligung der Sinneskanalverknocherung am Auf- 
bau des Craniums keine Rede sein kann” (p. 445). 

Avuis was the first to lay the problem of the sensory canals under de- 
tailed investigation in a number of excellent papers. As the most important 
result of these may be pointed out, firstly the later reviewed account of the 
development and course of the sensory canals and of the innervation and 
distribution of the sensory organs, secondly "that a bone or part of a bone 
developed in any particular fish in relation to a particular part of the lateral- 
line system is always the homologue of the bone, or of the part of a bone, 
developed in relation to the same part of the lateral-line system in any other 
fish or animal” (1808, p. 430). 

It should, however, be pointed out in this connection that SAGEMEHL 
(1884) already called attention to the relation of the sensory canals to the 
bones, "da diese Beziehungen sehr konstante sind und in fraglichen Fallen 
zur Bestimmung zweifelhafter Homologien benutzt werden konnen” (p. 182). 

On the origin of the sensory canal bones ALLIs writes (1889) that in 
young larve where the bones are just beginning to develop, they are re- 
presented by short semi-cylindrical pieces lying immediately below each organ. 
This opinion does not wholly tally with my results, for, as I will later point 
out, bones primarily belonging to two or more canal organs develop in several 
places. ALuis further considers that the cranial bones which contain sensory 
canals have a double origin and are formed from a canal bone component, 
giving rise only to the canal bone proper, and a component from which the 
cranial bone proper develop. This opinion has also been put forward earlier 
from different quarters. Thus ScHM1ID-Monnarp (1883) found that in Salmo 
and Esox, while that part of the squamosal directly surrounding the sensory 

ial is formed from particular osteoblasts, the other parts of this bone, 
‘velopes as a membraneous ossification only secondarily fusing with the 
nsory canal bone. McMurricn (1884) described the development of the 
sory canal bones in Ameiurus in the same way. ALLIs considers that these 
bservations agree with his in regard to Amia. The frontal for example, in 
illimetres larve of Amia, consists of two wholly separate parts, a cy- 

ical gutter lying immediately beneath the supra-orbital canal, and a flat, 


like portion lying mesial to the canal, directly upon the cartilage of the 
ndrocranium” (1898, p. 428). ALLIs considered that this opinion of his 
he double origin of the sensory canal bones, was confirmed by SAGEMEHL’s 


ations in Citharinus (1885), according to which the canal bones proper 


on the surface of the cranial bones or even in certain Teleosts as a special 


bone cylinder system, completely divided from the cranium proper. SAGE- 


MEHL supposed that it was a question of secondary conditions in these ex- 
treme cases, which ALLIs consequently denies. 


Kraatscu (1894) propounded the theory that the scleroblasts might be 
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derived from the ectoderm. He distinguished between two kinds of dermal 
bones, those derived from the dermal sensory organs and those originating 
in the environment of the teeth rudiments. According to KLaarscn, the 
sensory canal bones would thus have a single origin. His statements in regard 
to the ectodermal extraction of the dermal bones has not, however, been 
corroborated by later investigators. SCHLEIP (1904) has investigated the 
same material as that on which KvLaatscu based his results, namely Salmo, 
with the intention of controlling his theory, and found that (p. 416) ”weder 
an den von Kriaatscu bezeichneten Stellen, noch an irgendwelchen anderen 
Orten beim Lachs und der Forelle irgendein Befund zu erheben ist, aus 
welchem man eine ektodermale Herkunft der Skleroblasten schliessen kann’. 

With regard to the origin of the canal-bearing bones in Salmon, SCHLEIP 
has arrived at the same result as I have done in the case of Amia. 

It may finally be mentioned that UHLMANN in a lately published work 
(1921) states that the embodiment of the canals in the bones is of a secondary 
nature. 

As may be seen from the above summary account, very widely differing 
views are to be found in the literature in regard to the origin of the dermal 
bones. This may partly be explained by the fact that such very varying 
material has formed the basis for these views. But even those research- 
workers who have had identical material for their investigations, have come 
to very varying results, as e. g. SCHMID-MONNARD on the one hand, and 
SCHLEIP on the other, Salmo being the object for their investigations. This 
contradiction may, however, likewise be explained by the latter having com- 
menced his investigations on considerably younger specimens than the former, 
and thus been able to trace the development of the bones from the beginning. 

In respect of ALLIs’s statement on the origin of frontal, it may be pointed 
out, that he has not described either frontal or the other bones in detail, a 
task lying outside the scope of his real object in the work. 


THE DEVELOPMENT OF BONES RELATED TO SENSORY 


CANALS. 


The cranial sensory canals in Amia have, ever since BRIDGE (1877) gave 
a fairly correct description of their course, repeatedly been objects of re- 
search. BrIDGE’s statements were corroborated by van WijHE (1882) and 
SAGEMEHL (1884). These scientists pointed out the fixed course of the canals 
and their relation to certain bones in the cranium. It is, however, above 
all ALLIs, who in a number of excellent works has given detailed investigation 
to the morphological significance of the sensory canals as well as to their 
development and anatomy. 

In the following short orientation on the development, structure and 
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course of the canals, I follow in the main ALLIs’ principal work on the cana 
system in Amia (1889), referring to this work for all details. 

In the canal system may be distinguished on each side of the head the 
infra-orbital line, the supra-orbital line and the preopercular-mandibular line 
To these may be added the single supra-temporal commissura (fig. 16). 

The infra-orbital canal is a direct continuation of the main lateral line 
of the body. It diverges behind the eye ventrally running downward and 
forward below the eye to the ethmoidal region, where it rounds the anterior 
nasal aperture on the outer side and unites with the canal from the opposite 
side on the tip of the nose between the nasal tubes. In bony fishes the pre- 
nasal part is lacking. It exists on the other hand both in Polypterus, Lepi- 
losteus and in many fossil Teleostomes. The supra-orbital canal begins some- 
what medially and behind the nasal tubes and runs caudad above the eye, unit- 
ing behind the latter with the infra-orbital canal. The preoperculo-mandibular 
line begins near the tip of the lower jaw, but without uniting the canal on 
the opposite side. It runs caudad along the lower edge of the mandible almost 

) its posterior end, where it curves first upwards and then sharply caudad, 
after which it runs upwards in a curve following the preoperculum. After 
leaving the upper end of this bone it unites with the infra-orbital canal. It 
is originally formed from a mandibular and a preopercular part, which unite 
into a canal. In e. g. Esox the two components remain distinct also in the 
adult. The supra-temporal commissure rises in the caudal portion of the tem- 
poral region from a canal coming from each of the infra-orbital canals. They 
unite in the middle line into a single connection. 

The canals contain a number of sensory organs, which always occur in a 
fixed number for each species. In Amia they may be divided into six groups 

ith regard to their innervation, each group of which is ontogenetically 
derived from a particular rudiment which gives rise not only to the sense- 


organs but also to their nerves. These groups are: 


16 organs in the infra-orbital canal, which together with 
the sensory organ in the spiracular canal are innervated by the Ramus 
buccalis and the Ramus oticus of the nervus facialis. 

2. The 7 organs in the supra-orbital canal, which are innervated by the 
Kamus ophtalmicus facialis. 

3. The 16 organs in the operculo-mandibular line, which are innervated 
by the Ramus mandibularis externus facialis. 

4. Organ 17 in the infra-orbital line, which is innervated by the dorsal 
branch of the N. glossopharyngeus. 

5. Organs 18 and 1g in the infra-orbital canal, and the three organs in 


the supra-temporal canal, which are innervated by the vagus. 
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6. Organ 20 and 21 in the infra-orbital line, which together with the 
organs in the main lateral line on the body are innervated by N. linex 


lateralis of the vagus. 


With regard to the innervation of the sensory canals Ewarr (1892) and 
others assign to the infra-orbital canal only those parts which are innervated 
from the facialis system. According to this point of view, which I also hold, 


those parts of the canal containing organs 17—21, and also the supra-temporal 
commissura, should be assigned to the cranial section of the main lateral line. 


In addition to the organs enclosed in the canals there are still two kinds 
of cutaneous sensory organs in Amia, namely the pit organs described by 
ALuis, which, similarly to the canal organs, are disposed in lines, and the 
organs called by MERKEL terminal buds, of which great numbers are irregu- 
larly distributed in the skin on the different parts of the head. The former 
constitute seven shorter lines on either side (fig. 16), three of which lie dorsal 
to the infra-orbital line and the cranial prolongation of the lateral line. The 


three first-mentioned lines are: the anterior head line, lying immediately 


behind the junction of the infra- and the supra-orbital canals, the posterior 
head line in front of the supra-temporal commissure and the middle head line 


between the two others. Of the remaining four a horizontal line of cheek 


lies behind the eve between the infra-orbital and the opercular canal, a vertical 
line at right angles to and below the latter, a mandibular line above the 


angular bone and a gular line on the gular plate. These lines are innervated 


by the same nerves as the adjoining canal organs. MERKEL’s terminal buds 


are innervated by the trigeminus, whose Rami ophtalmici and superior maxil- 


lary branches are chiefly used for this purpose. 
In this connection it may be pointed out that ALLIs, whose description 


| have here followed in the main, has found in Salvelinus (188 9), Esox, 


Salmo and Silurus (1905), a line of sensory organs lying in the epidermis 


on the tip of the nose in the same region where the ethmoidal commissure 


is situated in Amia. He has moreover established the existence of other similar 


lines, corresponding to those above-mentioned in Amia. It might thus be sup- 
posed that pit lines and sensory canals are morphologically related organs, ail 


the more so as they are innervated from the same place. The transverse 
ethmoidal line in Salvelinus etc. should thus be homologous with the ethmoidal 


commissure in Amia, although representing another phylogenetic stage. In 


accordance with this, the pit lines in Amia might be explained as rudimentary 


formations representing canals which existed in phylogenetically older forms. 


ALuis has himself (1905) with regard to the development of the canals in 


Plagiostomes on the one hand, Teleosts and Ganoidei holostei on the other, 


distinguished between two types of canals, the plagiostomian canal and the 


teleostean canal. He points out as his opinion that “both of these canals must 
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be derived from some common earlier condition of the system, which is 
apparently represented in the pit lines of Amia”’. 


From StTeNs10’s description (1921) of the triassic fishes he has collected 


in Spitzbergen, it appears that the Crossopterygians as well as other older 


Teleostomes show in the arrangement of both the canal system and the pit 
lines, conditions which may be interpreted in accordance with what has been 
stated above. Thus, STENsiO says of the Ccelacanthids described by him: 
"In the posterior part of the lacrymo-jugal or immediately dorsal of this a 
canal issues in a backward and downward arch from the post-orbital section 
of the infra-orbital canal.” This canal, called by him the jugal canal, cor- 
responds to a similarly situated canal in the Stegocephals. According to his 
pictures, this canal occupies the identical position as that of the horizontal 
cheek line in Amia. 

The conditions in the fossil Crossopterygians might in consequence be 
thus described: the preopercular canal curves cranially towards the post- 
orbital part of the infra-orbital canal (fig. 23), while in the recent Teleostoms 
(figs. 16 and 24) it unites with the latter at its juncture with the cranial 
section of the main lateral line. STENsI6 cannot from his material determine 
whether it anastomoses with the mandibular canal, a circumstance which does 
not, however, affect the correctness of this interpretation. 

Atis has (1889) given a detailed description of the ontogenesis of the 
sensory canals in Amia. But previously to this, their development in Cottus 
has been described by BopENSTEIN (1882) in a more summary manner but 
showing that the sensory canals principally arise in the same way as in Amia. 

At younger stages each of the canal organs lies at the bottom of a little 
pit. These pits become united by a faintly delineated groove. Lip-shaped 
formations develop from the edges of the pits, parallel with the longitudinal 
axis of the future canal, meeting above the sensory organ, they thus form a 
short, tunnel-like formation over each organ. Thus the canals arise as a line 
of rather short pieces, one to each canal organ, their orifices approaching 
each other as the canal pieces increase in length. The canal pieces do not 
as a rule become completely fused, but their orifices unite forming the 
primary pores. In regard to the complications which arise on certain points 
through the uniting of primary pores I must refer to the work of ALLIs 
The primary pores in Amia and Lepidosteus lose during the later stages of 
their development their tube-like shape, and form through repeated subdivision 
a widely ramified net-work of canals, opening on the skin through smaller 
secondary pores. This does not occur in Polypterus. 

In the following description of the development of the bones related to 
the sensory canals I make use for the present of the terminology of ALLIs 


(and SAGEMEHL). 
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Bones developing in connection with the anterior 
part of the infra-orbital canal. 


The infra-orbital canal and the cranial part of the lateral line pass through 
the ethmoid, ant-orbital, lacrymal, supra-orbitals I and II, post-orbitals I and 
II, post-frontal, squamosal, extrascapular and suprascapular (figs. 16 and 17). 

In the Amia of 10,6 millimetres length the infra-orbital canal behind the 
ethmoidal commissure is only indicated as a shallow groove, becoming more 
and more flattened out caudad in the supra-orbital region. The canal organs 
are, however, already developed. The ethmoidal commissure is somewhat in 
advance of the other parts in development. The epithelium which is to form 
the future canal is easily distinguished from its environment by its greater 
height. Owing to this circumstance the rudiment of the canal may be observed 
even where there is as yet no indication of a groove. The epithelium is gene- 
rally by a basal membrane divided from the underlying connective tissue — 
as yet only a sparsely nucleated mesenchyma. The basal membrane under the 
canal organs is more powerfully developed than elsewhere. At this early stage 
it may be observed that the connective-tissue cells lie somewhat more closely 
packed under the canal rudiment, especially in its immediate proximity, al- 
though in many places as yet only in a single layer. The layer of connective- 
tissue cells is more closely packed and higher under the anterior part of the 
canal rudiment. It was not possible to discover whether these cells — the 


osteoblasts are derived from the 


epithelium, but it seemed improbable. 
In the Amia of 12 millimetres 
length the aggregations of osteoblasts 
have withdrawn somewhat from the 
epithelium, surrounding a thin struc- 
tureless membrane of bone tissue. 
Ethmoid (figs. 15, 16 and 17). 
Together with the  ethmoidal 
commissure, which is still groove- 
shaped, four distinct groups of osteo- 
blasts (fig. 15) may be distinguished 
in the 12 millimetres Amia. The) 
develop behind each of the four cana! 


organs (1 and 2 in the infra-orbital 


line on either side). Fig 15. Amia calva. Stage 8. Transvers section 
passing through the ethmoidal commissure 
The groups of osteoblasts sur- (left half). 


round the canal rudiment from behind — 4m, basal membrane; cg, epithelium of the canal 
rudiment; 0, future lateral tube; 71 and 7a, late- 
ral osteoblastic rudiments of the ethmoid; sa, 
two on each side in connection with sucking apparatus. Micr. phot. 


hke a gutter and lie rather far laterad, 


: 
ga : 
4! 


PEHRSON 


TORSTEN 


the canal organs. There are consequently as yet no osteoblasts round the median 
part of the canal. In 14 millimetres Amia the canal is closed but still lacks 
osteoblasts rostrally. On the other hand a layer of osteoblasts in conjunction 
with the central part has now developed, containing a bone lamella and con- 
nected with the inner of the lateral rudiments described in the previous stage. 
(he median layer stretches farther rostrad on the ventral than on the dorsal 
side. The rostral sections of the two lateral parts still preserve their in- 
dependence, but have fused caudally, behind the canal. As the canal at this 
point suddenly curves frontad, the dorsal and the ventral lamelle of each 
rudiment unite here for a short distance. These bone rudiments have on the 
cross sections of this part the appearance of a horizontal X, whose lateral 
shanks are the dorsal and ventral lamellae of the most lateral rudiment, while 
the median shanks have arisen in a similar way from the inner of the two 
lateral rudiments. The median bone rudiment, which, as I have previously 
mentioned, was already from the beginning united with its right and left 
neighbours, has on its caudal side an incisure exactly in the middle line. This 
part of the ethmoid extends farther caudad than the side parts. As a whole, 
the ethmoid consequently has the shape of a bone gutter open frontad and 
provided with an incisure in the middle line (in the sagittal plane) and a 
constriction on each side. 

In the 33 millimetres Amia (fig. 17) the previously gutter-shaped bone 
has closed up into a cylinder, and at the 56 millimetres stage its final shape 
has in the main developed. At this later stage the lateral parts of the ethmoid 
lie immediately above the premaxillaria and the centre above the rostrum. 
It has however preserved its cylindrical shape. It has on its posterior section 
only a small median, caudally directed solid process lying embedded in the 
connective tissue over the rostrum. 

Consequently the ethmoid in Amia does not develop as a single bone, but 
seems to consist of four lateral rudiments and possibly one median, which 
in its turn may contain two rudiments. 

STENSIO (1921) has examined a number of unusually well-preserved 
triassic fishes collected by him in Spitzbergen, belonging partly to the Cross- 
opterygians, partly to other older teleostome groups. The sensory canals, which 
are distinctly developed in his material, have to a large extent rendered homo- 
logizing of these formations possible. I therefore gladly avail myself of and 
follow Strensi6’s excellent work in the main for my comparisons of fossil 
forms. 

STENSIO points out that the ethmoid in Amia evidently corresponds to 
“the middle rostral in Colobodus and a couple of median rostrals in primitive 
Xhipidistids”. The latter (figs. 22 and 23) had 2 to 4 median and 2 lateral 
rostrals, which are all traversed by the ethmoidal commissure of the sensory 


canal. In the somewhat younger Colobodus, the middle rostrals have become 
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fused into a single bone. SteNsI6 considers that this middle rostral cor- 
responds to the ethmoid of Amia, the homologue of the binary lateral rostrai 
having fused with the antorbital. He therefore proposes the name of ’’middle 
rostral” for the ethmoid in Amia. From my researches in Amia it seems 
however more probable that the so-called ethmoid corresponds to the middie 
rostral of Colobodus together with the lateral rostrals and might consequently 
be called simply rostral”, which name I suggest instead of StENSI0’s middle 
rostral’. 

SteNnsiO finds it impossible to prove with any certainty whether this 
bone also includes elements corresponding to the inter-rostrals of the Cross- 
opterygians, although considering the extension of the bone caudad between 
the nasals he thinks this probable. The correctness of this view is upheld, it 
seems to me, by the conditions in the embryonic stage, where the median part 
of the ethmoidal rudiment and the sensory canal lie more caudally than the 
lateral sections. 

The arguments which have been brought forward in regard to Amia, 
probably hold good also in regard to Polypterus, where the so-called ethmoid 
corresponds as to position with the conditions in Amia (cf. ALLIs 1900 b and 
STENSIO 1921). 

SteNs1O has also suggested that the homologue of the rostral may be 
found in the ethmoid of the Teleosts. He considers it very probable that at 
least in such forms as Flops and possibly even in Salmo, Silurus and Esox 
the anterior part of the so-called mesethmoid is homologous to the middle 
rostrals in Colobodus or one or more of the medial rostral elements of the 
Rhipidistids”’. 

As has already been mentioned, the Teleosts lack an ethmoidal commis- 
sure of the infra-orbital canal. But according to ALLis there is in the forms 
enumerated by SteNns16 a pit line situated above the anterior part of the 
mesethmoid. 

As has previously been pointed out, this pit line may be considered 
as having the same morphological value for the homologizing of ske- 
letal elements as the sensory canals themselves. Thus, the frontal part 
of the ethmoid of these bony fishes may at any rate be considered homo- 
logous with the ethmoid in Amia, i. e. with the rostrals. In Salmo and some 
other bony fishes the ethmoid developes as a dermal ossification, while in 
others it appears as a typical primordial bone. The question thus arises 
whether this bone is homologous with the dermal one. The following argument 
may, it appears to me, give the solution. UHLMANN (1921) has described the 
development of the cranium in Cyclopterus and found that most bones, also 
those which are generally regarded as dermal, develop as primordial bones. 
A\ dermal bone, confidently homologized through the whole of the fish series 
as the parasphenoid, nevertheless begins its development according to Unr- 
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MANN as a typical autostos. In spite of this it seems highly improbable that 
the parasphenoid in this fish should be considered as anything other than the 
similarly denominated bone in e. g. Salmo or Esox. Hence it follows that a 
bone, which in certain (primitive) species forms as a dermal bone, may very 
well, owing to later acquired more intimate relations with the cartilage cra- 
nium, develope embryologically as a cartilage bone. I consequently consider 
that the circumstance of the ethmoid being in certain species a typical 
primordial bone cannot form a hindrance for homologizing it with rostral 
bones. Of course I presuppose that no other obstacles of a comparative 


anatomical nature arise. 


Antorbital, lacrymal, sub- and post-orbital bones. Postfrontal (figs. 16, 
17 and 18). 

Close to the pre-orbital section of the rudiment of the infra-orbital canal, 
two isolated groups of osteoblasts may be distinguished in the 12 millimetres 


Fig. 16. Amia calva. Diagram of the canal system, showing the position (—) and direction ot 
growth (—>) of the canal bones. Partly from ALLIS 


Bone rudiments in the supraorbital line: related to organs 7, 2, 3 postrostral-nasal (7? Na); 
to 4, 5,06, 7 supraorbital-trontal (Su-Fr); in the intraorbrtal line: to 7, 2 rostral (Ro); to 7, 4,5, 6 
antorbital; to 7, & lacrymal; to g suborbital I; to zo suborbital II; to 77, 22 postorbital I; 
to 2? postorbital II; to 7g dermosphenotic; to 75, 76 intertemporal part and to 7 (in the main 
lateral line) supratemporal part of intertemporo-supratemporal ; to 2 (and three commissure organs) 
extrascapular (£sc); to  suprascapular (Ssc); to 4, 5 supracleithral (Sc/). In the mandibular 
line (organs zs— so) no osteoblastic rudiments are indicated In the preopercular line: to 72 
the quadratojugal part and to zp the squamoso-preopercular part of squamoso-quadratojugal 
preopercular. a/ anterior, m/, middle, f/, posterior head lines of pits; ch/, horizontal, 2/7 vertical 
pit lines of cheek; ma/, mandibular; g/, gular lines of pits V*¢, nasal tube; no, posterior nasal 
aperture. The infraorbital canal should not be broken off between organs 7 and 4. 
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stage. Each group contains a thin, gutter-shaped bone lamella lying under the 
rudiment of the sensory canal, separated from the latter only by a narrow 
mesenchymatic layer (cf. fig. 18). These two bone rudiments represent the 
antorbital and the lacrymal. 

The earliest development of these as well as of the other bones contain- 
ing sensory canals agrees perfectly with ScHLEIP’s description (1904) of the 
corresponding process in Salmo. A cross section of the lacrymal or the ant- 
orbital rudiment at this stage has the same appearance as SCHLEIP’s picture 
of the frontal in a trout of 16 millimetres length. 

The lacrymal commences developing in a single piece in conjunction with 
canal organs 7 and 8. Above the rudiment of the antorbital the sensory canal 
sends out a dorsally directed, pre-orbital branch, containing canal organ 5. 
In front of this branch, which has already closed into a canal, lie canal organs 
3 and 4, and behind it organ 6 (fig. 16). The antorbital rudiment lying along 
the sensory canal, will therefore consist of a longer, horizontal, and a shorter, 
vertical branch (cf. ALLis 1880, fig. 42). Similarly to the lacrymal it develops, 
however, as a single piece. 

In 14 millimetres Amia new bone rudiments have appeared caudally to 
the former. In addition to the two bones, which have previously begun to 
develop, there are now indications of the supraorbitals I and II in connection 
with the canal organs 9 and 10 respectively, and the anterior part of the post- 
orbital I (figs. 16 and 18). The latter bone later contains two organs (II 
and 12). Under 11 the aggregation of osteoblasts has approximately the same 
appearance as those lying in front of it, that is, it lies at some distance from 
the epithelium in the shape of a thin, curved plate, containing an extremely 
thin bone lamella. The bone ends somewhat behind organ 11. At the same 
time the aggregation of osteoblasts draws closer to the epithelium becoming 
gradually thinner the further back one goes in the serie. It continues finally 
in the shape of a single layer of cells close beneath the epithelium under 
organ 12. Under organ 13, later situated in the postorbital II, a more compact 
aggregation of osteoblasts is again found, which becomes thinner caudally. 
The formation of bone begins consequently in those parts of the mesenchyma 
lying under the sense organs, but not so that an aggregation of osteoblasts, 
or a point of ossification, appears under each separate canal organ. 

At the 19,5 millimetres stage the rudiment of the postorbital I has in- 
creased in size in a caudal direction forming a gutter-shaped bone under 
canal-organs 11 and 12. Thus this bone now completely agrees in appearance 
with the lacrymal at the previous stage. 

Under organ 13 appears the rudiment of postorbital II and somewhat 
dorsally to organ 14 the rudiment of the postfrontal. 

In the next stages, all the above enumerated bones retain their gutter- 


form, although deepening more and more in consequence of ihe growth of 
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the edges of the bones in the direction of the skin. It is only at stage 12 
(fig. 17) that they finally close up into cylinders, the walls of wihch are, 
however, perforated to allow the passage of nerves, blood-vessels and the tubes 
through which the canals open on the surface of the skin. Such tubes are 
ach of the bones in the orbital arch. They also 


generally found between e 
an in the bones, contain- 


appear, moreover, between each particular canal org 


organ, a circumstance explained by the ontogenesis 


ing more than one sensory 

of the canal (cf. page 40). 

Already at stage o small aliform lamelle are to be seen on 

parallel to the above lying skin. These lamelle 
SSC 


the lacrymal 


and the postorbitals, extending 


An 


Lateral view of the crane 


showing the canal bones. The sen 
iding Tubes and pores are not drawn. 


are indicated by shi 
De, dentary: Dsph, dermosphenotic; Ese extrascapular; /mt-Sut 
pratemporal squamosal); Za, lacrymal Po/ and Po //, postorbitals; 77-Na, post- 
Ro, rostral (ethmoid); Se / and So // suborbitals; Sg-Qu Pro, squamoso- 
Ssc, suprascapular, supraorbital frontal frontal). 


| preopercular (preopercular 
indicated by thin lines (cf fig. 14 


Outlines of the primordial crane 
develope continuously from the canal bones and are thus mere processes of the 
latter. I wish to draw attention to this circumstance already at this point 


I). 


Amia the bones have on the whole assumed their final 


fig 
In 56 millimetres 
[ The suborbitals are thus single, cylindrical bones, while ihe others, the 


form. 
postorbitals in particular owing to the 
| far over the original area. The lamelle are, however, still quite thin 


vigorous growth of their lamella, have 


extende: 


and appear distinctly as processes from the cylindrical canal section. 
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As already mentioned, the development of these bones begins similarly 
to that in Salmo. The orbitals 2—6 in BOKER’s (1913) model of a 33 milli- 
metres Salmo agree altogether in appearance and disposition wiih the cor- 
responding bones in Amia at stage 12 (fig. 17). The orbital 1 is not, however, 
in Salmo connected with the infra-orbital canal and develops, according to 
SCHLEIP, as an ossification from an aggregation of cells in the roof of the 
nasal saccule. Unfortunately there is no information in regard to the number 
and distribution of the canal organs in the orbitals, which renders the attempts. 
at homologizing the individual elements more difficult. Whether the orbital 1 
is possibly homologous with the antorbital in Amia is a question J am at 
present unable to answer. The divergence of their development need not 
prove an obstacle for this homologizing, when we recollect the varying course 
of the sensory canal and what has been 
stated above in regard to the ethmoid. 

The so-called postfrontal, which should 
more correctly be denoted by the name of 
dermosphenotic introduced by PARKER, 
completes the orbital arch of the tnfra- 
orbitals. It only begins to develop at stage 
10 (19,5 millimetres) as an aggregation of 
osteoblasts in connection with canal organ 
14, though somewhat dorsal to the latter. 
At the next stage bone has developed in 
the osteoblasts rudiment, which develops in 
the same way as the above-mentioned Fig. 18. Amia calva. Stage 9. Osteo- 
bones. The dermosphenotic does not oc- blastic rudiment of suborbital I. Cross- 


section. Micr. phot. 


cupy any special position in relation to é, eye; 06, gutter-formed osteoblastic 


these bones, except that it is situated close rudiment; , pigment; so,sense organ 
to the cartilage cranium, where it lies 
immediately lateral to the post-orbital part, on the spot where a_peri- 
chondral ossification, the autosphenotic, is formed in the 56 millimetres Amia. 
SAGEMEHL (1884) found these two elements fused into a single formation. 
whereas ALLIs, who also examined a number of fullgrown specimens, has 
always found them independent. According to ALLIs (1905) it is only in 
Polypterus that they invariably fuse. This fusion evidently takes place very 
early, for in a 35 millimetres specimen of this animal the two components are 
already so completely fused that no boundary can be observed between them. 
In Polypterus, the infra-orbital elements which lie rostrally to the sphe- 
notic also show divergent conditions, which has already been pointed out by 
ALLIs (1900 b) amongst others. The bone which in Amia corresponds to the 
antorbital forms part of the so-called premaxillary and is tooth-bearing. The 
so-called maxillary consists of a palatine part, which according to ALLIs is 
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homologous with the dermopalatine in Amia and the Teleosts, and another 
part corresponding to sub- and post-orbital elements (fig. 24), which is also 
tooth-bearing. The caudal prolongation of this canal section of the maxillary 
forms in my 35 millimetres specimen a process, which passes inside the 
anterior edge of the cheekplate. The form and position of the canal part of 


the maxillary recall the conditions in the Ccelacanthid Wimania, STENSsIO 


(fig. 23), to which I will come back when describing the development of the 


S 


preoperculum. 


Jones developing in connection with the dorsal parts 
of the sensory canal-system, 

Nasal and frontat. 

The pairy nasals and frontals arise in connection with the supra-orbital 
canal. The nasal develops under the supra-orbital organs 1, 2 and 3 in the 
following manner (cf. fig. 19). In 12 millimetres Amia a faintly indicated 
concentration of mesenchymatic cells may be distinguished beneath the 
sensory canal, which is still groove-shaped. Under organ 2, these cells have 
arranged themselves in two somewhat elongated aggregations of osteoblasts 
parallel with the canal rudiment. In other specimens of the same stage, 
but somewhat more advanced, aggregations of osteoblasts could also 
be observed under the organs 1 and 3, although no binarity was as yet 
visible in these rudiments. In somewhat older specimens (14 millimetres), 

the anterior rudiment (under 
organ 1) has assumed about 
the same form as that lving 
under organ 2 at the pre- 
ceding stage. 

That part of the now 
completed canal round which 
rudiment Nr. 1 forms, does 
not run in the same direction 
as the caudal part of the 
canal. It begins with a late- 
ral pore, running thence in- 

and then deviating 
caudad. Canal-organs 2 and 
3 together with the rudi- 
ments of bone which have 
developed in connection with 
them are situated in the 


posterior longitudinal section, 
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Nr. 1 in the anterior transversal section. In consequence ot this, the 

now binary osteoblast groups in the latter rudiment lie one more rostrally, 

the other further caudally. The anterior part of osteoblast group Nr. 2 has 

already become fused into a single rudiment, in which a bone lamella is 

formed, showing the typical 

gutter form, characteristic of 

a young sensory canal bone. 

The caudal part of the bone 

rudiment is, however, cleft 

into two tips, i. e. the fusion 

of the binary rudiment runs 

from the front caudad. Re- 

tween organs Nr. 2 and 3 

the two tips narrow till they 

can only be traced as a few 

solitary osteoblasts under the 

canal. Under organ 3 an 

osteoblast aggregation is Fig. 19 b. Stage 9. 

again found, containing a 4g, bony gutter, rights, at the pigment-cell (4) a develop- 
lamelliformed process; ca, cartilage; eye; Merkel's 

thin bone lamella. This rudi- terminal bud; so, supraorb. sense organ 6. 

ment can not be proved bi- 

nary at this stage. At the 

next stage (19,5 mm.) the 

rudiments have all become 

fused to a single bone gutter. 

The caudal end of the latter, 

which is formed from bone 

rudiment Nr. 3, increases 

continually in a caudal di- 

rection, showing the charac- 

teristic subdivision into two 

tips, indicative of its binary 

origin. At still later stages 

the gutter is converted into 

a cylinder, which through Fig. 19 c. The same stage as in b. but showing a section 


the development from _ its through canal organ 5. 
ob, pairy tips of the bone rudiment; so, sense organ 5. 


sides of lamellas in the man- 


ner previously described by 

degrees assumes the form of the future bone. The original canal is through 
the greater part of the bone situated approximately in the median line, but 
further laterally in the caudal part. The above described development of the 
nasal bone differs on two important points from the origin of other bones 
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with several sense-organs. For example, while the antorbital arises in one 
piece and the development of the postorbital progresses continuously from 
the first-formed osteoblast aggregation, the nasal takes its origin discon- 


) 


br 
Fig. 19 d. Stage 
br, brain; ca, cartilage; cd, canal bone; ¢, eye; 77, medially directed 
frontal lamella; se, sense organ 6. 


cb br 


Fig. 19 e. Stage 12. 


ér, brain; ca, cartilage; ch, canal bone; ¢, eye; 7, frontal lamella; 
m, nerve, passing through a foramen in the bone; s/, supraorbital 
lamella; so, sense organ 6. 


tinously, i. e. from several different spots almost simultaneously. The first 
formed osteoblast centra are moreover binary. 


It appears from this that the nasal may be considered as formed from 


three different units, the origin of each of which is in its turn binary. The 
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conditions of the supraorbital canal in Polypterus are similar to those in Amia 
both in regard to its course and to the number of its sense-organs, a fact 
already pointed out by ALLIs (1900) and which I have had opportunity ot 
controlling in my 3,5 cm. specimen. Polypterus has however three different 
bones in the rostral part of the supraorbital canal, the so-called os terminale, 
accessory nasal and nasal. Each of these contains but one sense-organ. The 
striking agreement on the question of the relation of the bones to the sensory 
canal, caused ALLIs to state that: ’’The agreement is so exact that it clearly 
establishes the homology of the three bones in the one fish with the single 
one in the other.” The above description of the development furnishes the 
conclusory proof for this statement. BripGE (1888) has moreover found in 
one of the two specimens he has investigated the two first bones represented 
by a single one, which thus shows an intermediate stage of the conditions in 
Amia. The Rhipidistid Dictyonosteus (fig. 21) was also provided with three 
nasals on each side. As the supraorbital canal in this case ran into the 
ethmoidal commissure, it held a straighter course and the three bones were 
situated in line behind each other. The homology with the os nasale of Amia 
is nevertheless evident. The significance of the binarity of the rudiments will 
be treated later. 

The frontals arise similarly in the main to the nasals, and in connection 
with the four following supraorbital organs 4—7. At the 12 mm. stage, when 
the canal has still only the form of a gutter, binary osteoblast aggregations 
are formed under the organs 4, 5 and 6 (figs. 16 and 19). The last-mentioned 
is considerably ahead of the others in development ; bone-lamellas early develop 
in it, which fuse, forming a gutter, the process of ossification then continuing 
in a rostral direction. The tip of the growing gutter-shaped bone is however 
always binary (fig. 19). The whole bone-rudiment (with the exception of the 
most rostral part) is at these early stages situated above the taenia margi- 
nalis. The rostral and the caudal parts of the bone-gutter approximate fairly 
closely to the cartilage. The caudal part of the frontal develops rather late. 
As late as the 21,5 mm. stage no osteoblast aggregation can be distinguished 
under canal organ 7. A gap in the material between stages 21,5 and 31,5 mm 
has unfortunately prevented me from following the development of this part 
in detail. At the 21,; mm. stage the lateral lamella have begun to develop. 
It appears from fig. 20 that the latter are rather narrow laterally and broader 
medially. The shape of the bone at this stage shows that the development of 
the frontal process proper is more rapid between the tubes of the sensory 
canal; this circumstance may possibly point to its origin from several seriately 
disposed rudiments. At stage 12 each frontal forms a single bone, which 
meets its vis-a-vis on the central line (fig. 17). From the postero-lateral 
corner of each frontal projects a caudally directed process. Above the latter 
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lies canal organ 7. This process is consequently the latest developed part of 


the frontal. 

Like the nasal, each frontal develops from clearly binary rudiments 
(with a possible exception in the case of the caudal part). These binary rudi- 
ments moreover exhibit a seriate disposition. 

As already mentioned (page 25) there stil! remains in Amia at the 
19,5 mm. stage, when the rostral fontanelle of the primordial cranium has 


become covered, a foramen, which from inside becomes filled by the epi- 


‘ 
‘ 
‘ 


Fig. 20. Amia calva. Stage 11. Ventral Fig. 21. Dictyonosteus arcticus STENSIO. The anterior 
part of the cranial roof. Sensory canals with dotted 
04—Coe, supraorbital canal organs lines and shading. From STENSIO.) 
frontal lamella of the canal 

bone; Za, perpendicular lamella (margin 
of the 


view of the left frontal bone (501). 


Anti and Ants, antorbital elements; Dsfh, dermo 


sphenoticum; /7, frontal; interrostral; 

bone-gutter); Ost, osteoblastic nasal elements; 

Sc, sensory canal. Sufr, supra 
orbital lamella. 


Nas, 
Pmx, premaxillary; Ptri and 


postrostral elements; #, rostrals; So, supraorbitals; 


na, nasal aperture ; e7/, orbita; v, accessory boneplate. 
physis. At this stage when the frontals are already beginning to develop, 
this foramen may be seen to lie approximately on a level with the caudal! 
third part of the existing frontal rudiment. This circumstance seems to me 
to be of great interest. It is namely well-known that the older Crossopterygians 
e. g. Osteolepis (Watson and Day 1916) had a so-called "parietal foramen” 
situated exactly between the two frontals. I suggest naming this foramen, 
which is clearly homologous with the corresponding formation in Amia, 
foramen epiphyseos, as being a more adequate term. 


Another significant fact in regard to the earlier development of the 
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supraorbital bones in Amia is, that each bone is not only segmented originally 
in a transversal but also in a longitudinal direction. These circumstances point, 
as has already been emphasized in regard to the nasal, to the conditions in 
the fossil Crossopterygians and other older Teleostomes. It might be said that 
in Amia bones form on either side of the sensory canal which bones later 
fuse into single pieces — the definitive bones in this fish. The supraorbital 
sensory canal in the Crossopterygians often runs between two rows of bones 
instead of inside the same. This is e. g. the case in the Rhipidistid Dictyonosteus 
described by StENsI6 (fig. 21), where the supraorbitals are found alongside 
the frontal. These three supraorbitals correspond to the three lateral aggre- 
gations of osteoblasts under the canal organs 4, 5 and 6 in Amia-embryos. 
This appears still more clearly in the Coelacanthid Axelia StENs16. The con- 
ditions in my 35 mm. Polypterus bear me up in this conception. The frontal 
is here cloven below the sensory canal, with the exception of its caudal part, 
and consists consequently of a narrower lateral and a broader median part. 
The former corresponds with the supraorbital row in Dictyonosteus or with 
the single supraorbital in Eusthenopteron (fig. 22), the latter part being the 
frontal proper. 

In regard to the homologons of the binary nasal rudiments, it is possible 
that they may be recognized partly in the above-mentioned three nasals of 
Dictyonosteus, partly in the postrostrals and perhaps in the interrostral in 
the same fish. The former answer to the lateral elements of the Amia-embryo, 
the latter to the median. It seems to me that the enigmatic mosaic arrangement 
of the bones of the cranial roof in the older Teleostomes might be explained 
in this manner. 

In accordance with what has been previously stated, the nasal in Amia 
ought to be termed nasale-postrostrale, a bone which, as already mentioned, 
corresponds with the three nasal elements in Polypterus. The frontal is a 
supraorbitale-frontale in both Polypterus and Amia. 


Squamosal bone. 

In the temporal continuation of the infraorbital canal, immediately caudal 
to the dermosphenotic begins the formation of the so-called squamosal bone. 
Various authors, — I refer amongst others to STENSIO (1921) — have pointed 
out the unsuitability of this term for a bone belonging to the infraorbita! 
canal. The squamosal of Stegocephalians, which should be considered homo- 
logous with the squamosal of other Tetrapods, belongs, namely, to the pre- 
opercular canal. In Stegocephalians as in the fossil Crossopterygians this 
canal does not anastomose with the temporal but with the postorbital part 
of the infraorbital canal (comp. figs. 23 and 24 and page 40). 

The earliest development of the squamosal of Amia proceeds in the main 
on the same lines as that above described in respect of the nasal and frontal. 
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In the adult the squamosal contains the infraorbital sense-organs 15 and 16 
as well as the organ 1 in the main lateral line. 

In the 14 mm. Amia on each side of the sensory canal groove, paired 
lone-rudiments are present below the canal organ 15. In a more advanced 
specimen may be observed that these paired rudiments have grown caudad 
as to reach the canal organ 16. No indication of fusion between the two rudi- 
ments is to be seen. The groove-shaped rudiment of the canal gradually 


ceases behind organ 16; it may only be noticed that in its caudal prolongation 


the epithelium is somewhat higher than that of the environment. It is only 


further caudad that a groove-shaped depression appears, in which lies the 
above-mentioned canal organ 1. It is easily seen and appears also from fig. 16 
that this organ is situated behind the spot where the preopercular, the infra- 
orbital and the main lateral lines meet. The entire rudiment of the squamosal 
lies immediately above the crista parotica. Under organ 1 a bone-lamella 
first appears at the 19,5 mm. stage in Amia, when the two rostral elements 
have already fused to a single bone and sent out a rather broad median 
lamella. It is only at stage 12 that the rostral and caudal parts of the bone 
become united. At this stage, however, that part of the canal proper lying 
between the canal organ 16 and 1, consists of an open groove. This shows 
that canal organ 1 with its bones occupies a rather independent position in 
the so-called squamosal. This also appears from the fact that this canal organ 
and the middle head line of pits is innervated by nervus glossopharyngeus, 
organs 15 and 16 on the other hand by nervus facialis. The so-called squa- 
mosal contains in consequence at least two different elements, a rostral and 
a caudal. For the moment I pass over the fact that these two elements are 
binary; it will be touched on later. 

ALLIs (1919) has homologized the squamosal in Amia with the supra- 
temporal and intertemporal in Osteolepis macrolepidotus described by 
GoopRICH (1919). According to ALLis, they correspond with the caudal and 
rostral part of the squamosal of Amia; "the one doubtless representing that 
part of the laterosensory canal that is innervated by the supratemporal branch 
of the glossopharyngeus, and the other the part innervated by the ramus oticus 
lateralis”. ALtis’ conception is strikingly confirmed by my observations. 
Eusthenopteron (fig. 22) completely corresponds in this respect with Osteo- 
lepis. 

Similarly to Amia, Eusthenopteron had a parietal which was not con- 
nected with the sensory canal. I consider it not improbably that this parietal 
in Eusthenopteron was a product of the sensory canal, and thus answered 
to the inner binary rudiments of the intertemporal-supratemporal in Amia, 
the outer giving rise to the intertemporal-supratemporal proper. The part of 
the canal in question would thus be analogous with that part of the supra- 
orbital canal lying in front of it, which laterally throws off the supraorbitals, 
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medially the frontal. The so-called parietal in Amia and the Teleosts, which 
originates in the form of an ossification in a membrane, would thus be a 
new formation and not homologous with the parietal in Eusthenopteron. 
Polypterus has, as is well-known, a so-called squamoso-parietale (ALLIs, 
1goo) i, e. the supraorbital sensory canal runs in the lateral border of each 
parietal. The postero-lateral part of this bone contains an organ of sense, 
which like organ 1 in Amia, is innervated by the glossopharyngeus. The 
entire lateral part is consequently homologous with the intertemporal-supra- 
temporal in Amia. This bone doubtless however also contains the homologon 
to the parietal in Eusthenopteron, and ought therefore to be a parieto-inter- 
temporo-supratemporal. Stensi16 describes in the 
Ceelacanthids Axelia and Wimania a_parieto- 
intertemporal. Postero-lateral to it lies a bone 
traversed by the main sensory canal. In the cau- 
dal part of the bone the canal anastomoses with 
the supratemporal-commissure. The bone con- 
tains thus the most lateral element in the extra- 
scapular row. STENSIO calls this bone supra- 
temporo-extrascapulare. The supratemporal part 
of this bone must in consequence of its position 
be considered homologous with the supratempo- 
ral part in e. g. Amia and Polypterus, described 
in the compound bone supratemporal-intertem- 
Fig. 22. Eusthenopteron fordii 
poral. WHITEAVES. Cranial roof (from 
STENSIO). 
Ant, antorbital; Axt and £xt.m, 
late, and consists of a bone on either side con- extrascapulars; /7, frontal; /7, in- 
terrostral; //, intertemporal; Za, 
lacrymal; maxillary; na- 
the main lateral line besides 3 commissure or- sal; 74, parietal; /mx, premaxil- 
lary; /¢r, postrostral; 2, rostrals; 
gans. The above-mentioned gap in my material 54° ‘supraorbital; Stemp, supra- 


The extrascapulars in Amia form rather 


taining 4 canal organs apiece, viz. organ 2 from 


has unhappily prevented my following the deve- temporal; a, nasal aperture; 
lopment of these bones. The first rudiment i 

appears only at stage 11 (21,5 mm.) in the form of an osteoblast aggre- 
gation under the most laterally situated of the commissure-organs, and 
at my next stage (31,;—34,5 mm.) a single bone has already developed. It is 
probable that each extrascapular originates from three, possibly four diffe- 
rent bone-rudiments. ALLIs has shown in a most convincing manner that the 
three so-called supratemporals found on either side in Polypterus must be 
homologous with the single extrascapular of Amia. In the above-mentioned 
Ceelacanthide Axelia three extrascapulars on either side were found in addition 
to the lateral supratemporo-extrascapular. These additional extrascapulars 
are consequently in accordance with the greatest number of rudiments whick 
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could theoretically be the source of Amia’s extrascapular, if one bone-rudi 
ment arises in conjunction with each sense-organ in the commissure. 
Behind the supratemporal-commissure the suprascapular forms in con- 
junction with organ 3 and the supracleithral in conjunction with canal organs 
} and 5. These two originate in the same way as e. g. the antorbital and 


begin to form earlier than the extrascapulars. 


Bones developing in connection with the mandibular- 
preopercular canal. 

Preopercular bone. 

In the mandibular-preopercular sensory canal the two components form 
at rather different periods. While the mandibular part of the canal closes 
already at stage 9, this process takes place only at stage 10 in the pre- 
opercular part. At stage 12 the two canals are still united only by a groove 
above the quadrate joint. 

At stage 9 the rudiment of the preopercular part of the canal can onl: 
be observed as an epithelial band, differing from its environment by its height. 
In this rudiment lie the canal organs 11—16 (mand.-preop.). Under organs 12 
and 13 bone-rudiments may already be found (fig. 16).. That belonging to 


Nr. 13 consists of two small bone plates, one lying more rostrally, the other 


more caudally. The greater part of the rudiment under Nr. 12 is cloven; it 
proved, however, difficult to decide whether this was a case of two quite 
separate rudiments. 

Already at the next stage the different bone nuclei have become fused 
to a single piece of bone, which in the form of a bone gutter extends along 
the whole of the now complete canal. At stage 12 the gutter has closed in 
a tube, furnished with low lamella-like processes, and has now in the main 
the form exhibited by the fully developed bone (fig. 17). My presentation 
of the development of preoperculum is also somewhat imperfect, owing to 
the relatively late development of this bone. It is thus impossible for me 
positively to determine whether isolated bone-rudiments also occur in con- 
nection with canal organs 14—16. It seems to me, however, that judging by 
the appearance of the bone at stage 10, this were hardly the case. 

The development of preoperculum is of especial interest, because my 
observations, in spite of the above-mentioned imperfections, might contribute 
to the solution of the squamosal-question in the recent Teleostomes. As pre- 
viously stated, the bone which should rightly be called squamosal, i. e. the 
homologon to the squamosal of Stegocephalians, is a canal bone, traversed by 
the jugal canal (comp. page 53). In certain older Teleostomes e. g. Wimania 
(fig. 23) two bones connected with this canal were found, one ventrally, the 
quadrato-jugal, and one dorsally, the squamoso-preopercular. Watson and 
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Day (1916) illustrate in Glyptopomus three cheek-plates, viz. a ventral bone, 
with they call quadrato-jugale, and two dorsal bones, the caudal being the 
preoperculum and the rostral the squamosal. The conditions are similar in 


Holoptychius (Watson and Day). The homologons in Wimania to these two 


latter bones are consequently fused into the single squamoso-preopercular. 
It appears highly probable that in the earliest bone-rudiments of Amia homo- 
logons to the above-nientioned bones may be traced. The binary bone-rudiment 
under organ 13 answers respectively to the preopercular and the squamosal, 
the bone-rudiment under organ 12 to the quadrato-jugal(-preopercular). In 
consequence the homologons to the squamosal should only be found in the 


Stemp. ext 


Fig. 23. Wimania sinuosa STENSIO. Lateral view of the head. Sensory canals with dotted lines 
and shading. (From STENSIO.) 
Co, coronoid; Ye, dental; 77.dsph, fronto-dermosphenotic; G, gular plate; Za.ju, lacrymo-jugal 
Mx, maxillary; Na.ant, nasalo antorbital; Of, operculum; /@.z¢, parieto-intertemporal; /o, post- 
orbital; Pop.guj, preoperculo-quadratojugal; /¢7, postrostral; Sang.ang, supraangulo-angular; 
Scr, sclerotic plates; So, supraorbitals; Sf/, splenial; Sg.pop, squamoso-preopercular; Stemp.ext, 
supratemporo-extrascapular; x, jugal plate. 
so-called preopercular. This probably holds good, not only for Amia, but also 
for the Teleosts. ALLIs (1919) considers that squamosal elements are re- 
presented in the posterior portions of the two postorbitals. This view is in 
no way supported by the ontogeny of the bones in question. As has already 
been pointed out in the foregoing statements, the postorbitals originate as 
typical canal bones. Their large caudally directed processes are simply lamella- 
like processes, which have arisen in the usual manner from that part of the 
earliest formed bones in which the sensory canal runs. 

In 35 millimetres Polypterus (fig. 24) the preoperculum consists of a nar- 
rower ventral portion and a wider dorsal part. From the latter a small rostral 
process projects, which is partly covered by the caudal process from the post- 
orbital portion of the so-called maxillary. The entire dorsal portion, as well 


| 
Pa.it 
\ ~ —~ ‘ 
: 
: 
: 
: 
| 
AS : 
Sear 


TORSTEN PEHRSON 


in regard to position as form, is so strikingly reminiscent of squamoso-pre- 
opercular in Wimania (fig. 23), that the homology presents itself unsought. 
It is true that squamoso-preopercular in Wimania contains the jugal canal, 
while the sensory canal in Polypterus follows the course usual in the receni 
Teleostomes, but with regard to the fact that it is replaced by the morphologi- 
cally equivalent cheek line of pits (comp. page 39) this circumstance ought 
to prove no hindrance for the homology. The dorsal portion of preoperculum 
in Polypterus would consequently be homologous with the squamoso-pre- 
opercular, and the ventral with the quadrato-jugal-preopercular. TRAQUAIR 


1881) has in Rhizodopsis, a species agreeing with Glyptopomus in regard to 


Fig. 24. Polypterus bichir, 35 mm. total length. Lateral view of the crane, showing the sensory 
canals and canal bones. Outlines of the primordial crane indicated by thin lines. 


ina, accessory nasal, Art, angular; De, dentary; Fy, supraorbital-trontal (frontal); 7m, hyo- 

mandibular; Za, lacrymal; Zc, labial cartilage; J/x, maxillary; Na, nasal; Of, os terminale; 

O/f, nasal aperture; /azt, parieto-intertemporo supratemporal (parietal); or, postorbital; rmx, 

Prop, squamoso-quadratojugal-preopercular (preopercular); 0, rostral (ethmoid); 

sensory canal; Sf, spiracular aperture. spiracular bones; dermosphenotic; .S/, extra- 
scapulars supratemporals). 


the development of the cheek plates, homologized the preopercular and squa- 
mosal with the whole of the preoperculum in Polypterus. TRAQUAIR considers 
the ventral cheek plate (quadrato-jugal) in Rhizodopsis homologous with 
bone y” in his descriptions of Polypterus (1870). It seems to me hardly pro- 
bable, however, that this should be the case. Firstly, bone y” is not related 
to any sensory canal, and secondly, it develops very late. It is still lacking in 
35 millimetres Polypterus, though all canal bones are developed at this stage. 
In this respect it recalls the only category of dermal bones still for the most 
part lacking at this stage, namely the spiracular row of bones. 

Dentary and angular bones (figs. 16 and 17). 

These two bones, which are related to the mandibular canal, do not 


develop in precisely the same way as the other sensory canal bones. SCHLEIP 
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has (1904) already made the same observations in regard to the dentary in 
Salmo. The more complicated development of these bones is assuredly con- 
nected with the fact that they are early called upon to support teeth. They 
become hereby exposed to functional influences, which change the course 
their development would otherwise have taken. In other words, the onto- 
genesis does not follow phylogenetic lines. 

I therefore restrict myself to a brief report of my observations. Already 
in stage 6 the dentary has begun to develop in the shape of an elongated 
slightly gutter-formed bone lying along the Meckelian cartilage. Its frontal 
end lies close to the cartilage, but caudad it diverges more from the latter. 
This bone is not yet in any way connected with the sensory canal, of which 
only the sensory organs lying in the epithelium can be observed. Its dorsal 
parts become at least topographically connected with teeth rudiments. 

At the next stage, a beginning development of osteoblasts may be ob- 
served in relation to the canal organs 7 and 8. At a somewhat later stage bone 
has developed in this rudiment. This bone, however, appears immediately to 
fuse with the dentary. A similar independent bone rudiment seems to develop 
in relation to the canal organs 2 and 3, but also fuses with the dentary as 
soon as bone has had time to develop. Both rudiments appear binary. 

At stage 9 the dentary is a fair-sized bone, which apparently consists, 
partly of a tooth-bearing component lying close to the Meckelian cartilage, 
partly of a canal component, fused with the former. Caudally, the bone is 
cleft in two branches, a dorsal, which lies along the processus coronoideus 
and is a process from the dental bone-component, and a ventral, situated in 
the caudal continuation of the sensory canal. SCHLEIP, who has observed the 
same conditions in Salmo, suggests that the dentary may have arisen from a 
canal component and a dentary-bone. 

In the mandibular line are found ten sense organs, of which the first 
eight are included in the canal section of the dentary and the last two in the 
angular (ALLIs, 1889, gives the number as seven and three). 

In connection with the last two canal organs, no bone has as yet deve- 
loped as late as at stage 9. There is, however, close to the posterior part of 
the Meckelian cartilage and inside of the caudal end of the dentary a triangular, 
dermal ossification, the angular. In 21,5 millimetres Amia we find on the 
latter perpendicular lamella, which will act as canal bones related to that part 
of the canal containing the sense organs 9 and 10. 

It thus appears as though the dentary and the angular consist either of a 


canal part and another component, or possibly, like the angular, are secondarily 


related to the sensory canal. 

My opinion is, however, that neither of these alternatives 1s correct but 
that there is a third possibility, namely, that the first developed plates 
respectively of the dentary and the angular in Amia are phylogenetically 
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products of the sensory canal in the same way as e. g. the frontal. In 
Polypterus (fig. 24) the bones in question are undoubtedly sensory canal 
bones, on which the teeth are directly fastened. I cannot, however, put for- 
ward any proof for this opinion, but restrict myself to a surmise. A study of 
the earliest bone development in Polypterus would certainly throw light on 


the problem. 
GENERAL RESULTS. 


As the result of my investigations of the development of the bones related 
to sensory canals in Amia, I beg to point out the following: 

The first rudiment of these bones develop in connection witb the sense 
organs in the canals, pass through a gutter-shaped stage, close up into bone- 
cylinders, containing the canal, after which the bone receives its definite shape 
through the development from these bone-cylinders of lamelliform processes. 
The definitive bone is thus a product of the original canal-covering. This 
conception is based on direct observations. 

Every canal bone, by which term I understand the entire bone that deve- 
lops in relation to the canal has developed phylogenetically as a covering for 
the sense organs enclosed within the canal. It is possible that in this case a 
bone rudiment (two on the dorsal side of the head), originally developed 
round each sense organ, in much the same manner as is still the case in the 
main body line, where each sense organ is protected by a scaly covering. 
In accordance with this, it may be imagined that the canal organs of the head 
were likewise protected by formations possibly derived from placoid scales, 
although not assuming with GEGENBAUR, that every membrane-bone is formed 
from a large complex of fused basal plates. 

My conception of the phylogenetic connection between the canal bones 
and the sensory canal is based on the fact that the canal bones play a very 
important role in all the primitive Teleostomes, fossil as well as recent. In 
Chimera (Ruup 1917) the canals are surrounded by horseshoe-shaped pieces 
of bone, which, with the teeth, are the only ossifications in this primitive 
animal. In more specialized fishes the connection between the canals and the 
cranial bones may dissolve, by which the former would lie in a secondary 
position above the cranium proper, either unprotected or imperfectly sur- 
rounded by bones. Embryological investigations of these forms are much to 


be desired. 


In Amia the canal bones develop in a manner, which makes direct homo- 
logy with the canal bones in the oldest Teleostomes possible (Crossopterygians, 


Dipterus). Whether the great agreement between the latter and the embryonic 


stages of Amia can be said to hint at a primitive organization in this fish, 


is a question which is unanswerable till similar morphogenetic investigations 
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of the development of the cranium in other fishes have been carried out. 
Such investigations are especially desirable in regard to Polypterus and primi- 
tive Teleosts (Salmonides, Clupeides, Siluroides). 

Certain features in the ontogeny of the primordial cranium point to 
primitive relations in Amia. Such features are the presence of independent 
supra-orbital cartilages and the development of a frontal foramen epiphyseos. 
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HISTORICAL. 


A considerable number of investigators have during the last decades of 
the 19th century studied the amphibian brain. The earlier of these investi- 
gators (among whom we may name STIEDA 1875; OsBorn 1883, 84, 87, 88; 
KG6pPEN 1888; BuRCKHARDT 1891) have as a rule studied the brain as a 
whole, and only touched on the more general features of the morphology of 
the forebrain. An interesting fact in reference to recent brain research, is 
that Ossorn, by his conception of the dorsal commissure in the commissural- 
bed of the telencephalon as a corpus callosum, indicates that he considers the 
area from which these callosal fibres emerge to be a cerebral cortex. He also 
terms a cell-party connected with the upper part of commissura anterior, 
corpus striatum, a nucleus which he later points out as lacking in urodeles. 

KOpPeEN, who has protested against Ossporn’s corpus striatum in Rana 
being homologous with that of other vertebrates, has also attempted to deter- 
mine the position of this nucleus in the frogbrain. He proposes to assign the 
name striatum to a nucleus situated immediately before the bundle of Meynert 
in diencephalon acknowledging at the same time, however, that he is unable 
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to decide the question of its position. K6rren was the first to attempt to 
divide the telencephalon in the Amphibia into a dorsal and a ventral part. He 
lavs the boundary between these two parts through zona limitans medialis, 
the medial and the lateral ventricular groove and under the laterally descend- 
ing cell-wedge; the ventral part consisting only of that part of the telen- 
cephalon lying in front of the commissural-bed, caudal to which the dorsal 
part alone is found. 

EpINGER’s work "Das Vorderhirn” (1888) contains a somewhat more 
detailed account of the forebrain of the Amphibia, which here, as in the other 
vertebrates, he divides into two parts: the Mantel” and the ”Stammganglion” 
or corpus striatum. He mentions no boundary between these two parts of the 
telencephalon. That part of the brain-wall which in amphibians extends basally 
and laterally he defines as the stammganglion, the remaining portion would thus 
constitute the mantle. To the latter he also assigns the epithelial membrane, 
which unites the two hemispheres above and behind foramen monroi. EDINGER 
points out that the wall of the ventricle consists, as is the case in embryons 
of all vertebrates, of two layers, an inner one formed of cells, and an outer 
one of fibres and glia. According to EpINGER, no trace of cerebral cortex 
can be found. The amphibian brain would thus remain at the embryonic stage. 
The differentiations noticeable in a couple of spots in the ventricular cell- 
layer, may possibly be rudiments of future ganglia. Homologies to the various 
parts of the telencephalon in other vertebrates are lacking, except in a single 
case, where he believes he has discovered an homology to the ammons-formation 
of reptiles. That part of the mantle described as the spot where, in reptiles, 
a clearly defined ammons-formation is later to be found, is moreover illu- 
strated on a horizontal section of a frogbrain. Both description and illustration 
prove that EpinGER here speaks of the nucleus lateralis septi. 

EDINGER conceives the amphibian brain to be of a particularly primitive 
type: "Das Amphibiengehirn ist das einfachste Gehirn, welches in der Verte- 
bratenreihe vorkommt.” — "So ausserordentlich einfach ist das Gehirn bet 
allen den oben aufgezihlten Amphibien gebaut. Es erfahrt auch von der 
letzten Zeit des Larvenlebens an bis in das Alter des Tieres keinerlei Ver- 
vollkommnung mehr.” EpincER somewhat alters this conception, however, in 
a paper published later (1892). He has by comparing the conditions in 
dipnoans arrived at the conclusion that a cerebral cortex, even of a rudi- 
mentary character, is to be found in the Amphibia as well. A number ot 
histological investigations of the forebrain of Amphibia carried out by 
Oyarzunx, Cayat and BeLtoncr have contributed to EpINGER’s conception 
of the caudal part of the mantle as an olfactory cortex. He does not however 
appear to have made any recent investigations of the amphibian forebrain ; 


there is nothing in the text to explain why he chose the expression "rudi- 


mentary” in reference to the cerebral cortex of the same. 
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Mrs GAGE (1893) could not find any homology to the ammons-formation 
in the brain of Diemictylus investigated by her. She contents herself with 
naming the medio-dorsal wall: the callosal eminence, and points out, at the 
same time, that it is only slightly developed at the larval stage. Mrs Gace 
defines the area confined within the laterally descending cell-wedges and the 
ventricular cells, as striatum. 

The first to publish a more detailed description of the telencephalon of 
Amphibia was CayaL (1896). He treats in this paper of morphological as 
well as histological conditions. Unfortunately, the appellations of the various 
parts of the forebrain are as a rule not very well chosen, and show 
that CaJAL’s conception of the forebrain of the frog is partly based on 
erroneous homologies. He calls the part lying dorsal to zona limitans medialis 
’septum”, and states that it corresponds to the "lame du fornix” of reptiles; 
while the medio-ventral together with the latero-ventral part is on the other 
hand defined as the ganglion basale or striatum. The part on the medial side 
of the ventricle, within the nucleus termed "ganglion basale”’, Caja calls 
epistriatum, homologizing it with the laterally situated epistriatum of reptiles. 
The boundary between the dorsal part of the cerebral cortex and the ventral 
striatum CAJAL locates at the descending cell-part on the lateral side of the 
brain named by him "région courbe”. Medially he draws the boundary between 
corresponding parts through zona limitans medialis; the ”septum’’ and the 
dorso-lateral cortex are assigned to the ammons-formation, on account of 
their fibre-connections, in spite of the septum having been previously homo- 
logized with ”septum lucidum”’. 

GauppP (1897) has published a long and particularly exhaustive description 
of the telencephalon and its parts in Rana. He divides the hemispheres by 
means of zona limitans medialis and regio curva (CAJAL) into a pallial and 
a subpallial portion. Gaupp calls the ventro-lateral part only ganglion basale, 
the medio-ventral on the other hand, being designated septum and ganglion 
mediale septi; between these lies a cell area, which he calls pars angularis. 
GAUPP sees in this part a possible homology to that called by EprNGER area 
olfactoria in reptiles. The dorsal and medial part of the pallium are considered 
as corresponding with the ammons-cortex in other vertebrates. The appel- 
lations bestowed by Gaupp on the grooves constituting the boundaries between 
the different parts of the telencephalon are rather unhappily chosen. This is 
pointed out by ELtiot Smirn (1903), who cites as example the name fovea 
limbica for the groove separating the olfactory bulbs from the hemispheres 
in Rana, this name in reptiles designating a basal groove, which SMitH homo- 
logizes with vallecula Sylvii in mammals. Medially between the hemispheres 
at the border of zona limitans medialis we find a faint sulcus called by Gaupp 
fissura arcuata; the groove bearing this appellation in reptiles and mammals 
does not run ventrally to primordium hippocampi, and consequently does not 
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there form the boundary between the pallial and subpallial parts; the correct 
name for the above-mentioned sulcus in Amphibia would be that proposed 
by Herrick (1910) fissura limitans. 

Although it is only cursorily that ELL1ot Situ treats of the amphibian 
brain in his paper: Cerebral Commissures in the Vertebrata (1903), a number 
of new views nevertheless comes to light in it on this subject. The part passing 
under the designation of ammons-formation, he calls primordium hippocampi 


in amphibians, homologously to the case of other vertebrates; while, in con- 


nection with this, he calls the pallial commissure, commissura hippocampi. 


The medial part of the subpallium is named the paraterminal body instead 
of septum, Ettiot Smitn considers it probable that the primordium hippo- 
campi in the Ichtyopsida may be merely the specialized upper part of the 
primitive paraterminal body. 

It is surprising how little known is SNEssAREW’s paper: Uber die Nerven- 
fasern des Rhinencephalons beim Frosche (1908). He describes in it a number 
of previously unknown tracts, which should .be of importance for the general 
morphology of the forebrain in Amphibia, and especially for its comparative 
anatomy. SNESSAREW points out that ventral to the hind part of the latera! 
ventricle a small crescent-shaped fissure, surrounded by ependymal cells, is 
to be found, this formation he considers to be a lower horn of the lateral 
ventricle. The nucleus enclosed by these "ependymal cells” is that which 
Herrick has later named the amygdala. The ependymal cells are probably only 
ordinary ganglion cells, whose dendrites point in one direction; the appear- 
ance of a fissure-like formation seems to be a result of fixation, since it does 
not always appear. If this lower horn really were a part of the lateral ventricle, 
it would be connected with it at the embryonic stages, which is, however, 
not the case. 

Kappers (1908) calls the dorso-medial part of the hemispheres archi- 
pallium or primordium hippocampi, this being a more differentiated part of 
the original paleopallium ; no clear boundary can be found between this lateral 
paleopallium and the medial archipallium. Kappers connects the origin of 
this differentiated cerebral cortex with a diminution of the medial olfactory 
radiation, causing development of the archipallium into a tertiary end station 
tor the olfactory fibres emerging from the septum. — The part of the septum 
lying in front of commissura anterior is called by Kaprers, area precommis- 
suralis septi, while that which stretches dorsally and caudally to foramen 
monroi is pars fimbrialis septi. Kaprers refers to striatum as follows: Ein 
Corpus striatum ist als solches kaum ausgebildet, was wieder in Ubereinstim- 
mung ist mit dem Verhalten bei den Cyclostomen und wie dort zusammen- 
geht mit einer grossen Entwicklung der lateralen und dorsalen Wande.” — 
Corresponding to his appellations for the pallium, Kappers introduces, in a 
paper published the same year on the Phylogeny of Corpus Striatum, the 
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terms paleostriatum and neostriatum. The paleostriatum is to be found in all 
vertebrates ; the neostriatum appears first in reptiles, in which an archistriatum 
or secondary epistriatum is also found, but must not be confounded with the 
primary epistriatum of bony fishes, in which it assumes the functions of the 
paleopallium. Thus amphibians have only a paleostratium. — In this latter 
paper Karpers also lays stress on the fact that the amphibian brain is only 
at an embryonic stage. 

Fanny Fucus (1908) has investigated Rana temporaria and describes the 
development of the forebrain; we do not, however, find any more detailed 


description of the telencephalon. Her conception of its development is sharply 


criticized by Jounston (1909). Neither does the description she gives of the 
deveiopment of the olfactory bulbs seem to be in accordance with facts, see 
for example her statement that the first bridge between the bulbs has no 
connection with the olfactory formation, and further, that the accessory bulbs 
are the earliest portions of the same. 

EDINGER (1908) declares that an epistriatum has certainly been proved 
as existant in amphibians amongst others, and writes as follows on the 
position of the same: ’’Das Epistriatum liegt dem Stammganglion nicht auf, 
sondern lateral an.” The epistriatum is however not marked in the plates on 
the telencephalon of the frog brain in this book. ”Bei.den Amphibien liegt das 
Stammganglion ziemlich diffus uber dem Boden und der lateralen Wand, 
besonders die letztere verdickend, ausgebreitet.”” Thus, neither are any defi- 
nitely defined boundaries to be found for this part, either being marked only 
on sagital- not on transverse-sections in the figures. In amphibians, the epi- 
spherium or pallium is bounded laterally by fovea limbica from the under- 
lying hypospherium, this boundary is not marked either, but should be located 
on the outer side below the border of the pallium. The only fovea limbica to 
be found on the plate is the Gaupp groove, running between lobus olfactorius 
and the remaining part of the hemisphere. In regard to the medial wall of 
the hemisphere, I beg to quote the following: Auch sie hat bei den Amphibien 
so wenig Differenzierung noch erfahren, dass sie bei einzelnen Arten, ja bet 
Exemplaren der gleichen Art auf verschieden lange Strecken mit der ihr 
anliegenden anderseitigen Scheidewand, beim Frosch z. B., verkleben kann.” 
— In order to make the topographical conditions intelligible, semi-schematic 
sagital-sections of various types of brain are illustrated. In regard to the 
amphibian brain, this section, which Edinger indicates as lying etwas seitlich 
von der Medianebene’”, is to be found in a fully sagital position in the caudal 
parts of the brain, while the telencephalon is drawn in its lateral border, the 
whole striatum showing intersected. Septum is not mentioned in the text, but 
is marked on a figure of a transverse-section, on which the ventro-media! 
portion has been thus designated, the dorso-lateral part being termed cortex. 

HERRICK (1910) divides the telencephalon of amphibians into five parts: 
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Bulbus olfactorius, pars dorso-lateralis, dorso-medialis, ventro-lateralis, and 


ventro-medialis. The boundary between the four latter parts is drawn in a 
horisontal direction through zonz limitantes (HERRICK places a lateral cell- 
free zone immediately below regio curva), The medio-lateral limit is drawn 
through the ventricle in a vertical direction outwards to the surface of the 
brain. The dorso-lateral part is homologous with the nucleus sphericus of 
reptiles and the lobus pyriformis of the higher vertebrates. The dorso-medial 
part he considers to be a primordium hippocampi. HERRICK discerns in pars 
ventro-medialis a clearly limited nucleus, which he calls nucleus medianus 
septi, extending both below and above foramen monroi, its dorsal part being 
thus homologous with Kapprers’ pars fimbrialis septi. In the anterior part of 
telencephalon HeEkrIcK distinguishes a nucleus, nucleus postolfactorius 
(GAUPP’s eminentia postolfactoria), which he considers may possibly be homo- 
logous with the tuberculum olfactorium of mammals. Moreover, in front of 
this nucleus HERRICK distinguishes in urodeles a medial group of cells, which 
he has named nucleus olfactorius anterior. 

Referring to the ventro-lateral part, HERRICK says: There is no diffe- 
rentiated corpus striatum in the Amphibia in the sense in which this term is 
used in mammals. The elements from which it is to be differentiated are 
present in the pars ventro-lateralis.” — HrErrIcK derives the four caudal parts 
of telencephalon from the four primitive columns found in diencephalon. 
Pars ventro-medialis thus becomes a direct continuation of hypothalamus and 
so forth. The boundary groove between the pallium and subpallium, situated 
within regio curva (zona limitans lateralis, HERRICK), would then in dien- 
cephalon merge into sulcus diencephalicus medius. This is however a sheer 
impossibility, as JOHNSTON (1912) points out. Sulcus diencephalicus medius 
has no connection with the foramen monroi, it merges into that part of dien- 
cephalon which lies dorsal to the caudal part of telencephalon. HErriIck 
bases his theory on the derivation of the parts of telencephalon from dien- 
cephalon on some conditions in Ichtyomyzon, but HeErrick’s construction 
of this brain is, according to JouNsTon, erroneous, and thus the whole evi- 
dence for his theory falls to the ground. There is no connection between the 
sulci in HERRICK’s figures 83 and &4. If, according to Jounston, the boundary 
between tel- and diencephalon is laid through velum transversum and the 
dorsal border of the optical commissure, the diencephalic parts will project 
rostrally and dorsally to the hinder part of telencephalon, the grooves in the 
two parts of the brain running parallel and obliquely downwards from above. 
it is thus impossible for them to merge inte each other. 

In a paper on the telencephalon in selachians (1911) JOHNSTON makes 
certain homological comparisons between it and the telencephalon in Rana. 
The boundary between the pallium and subpallium is that hitherto usually 


accepted. Primordium hippocampi extends also to the dorso-lateral side, but 
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a primordum of a somatic cortex-layer may possibly be found in closest 
proximity to the zona limitans lateralis. JouNston homologizes the lateral 
boundary zone (according to Herrick) with the zona limitans lateralis of 
sharks, he writes: Below the lateral zona limitans runs the lateral olfactory 
tract which meets with the lateral forebrain tract coming up from the thala- 
mus. Between the two is the rounded ventral wall corresponding in position 
to the basal area of selachians.” The lateral olfactory tract does not, how- 
ever, run ventral to zona limitans lateralis (HERRICK) but dorsal to the same. 
In this respect JouNsTON’s account of the conditions in the frog is erroneous, 
as he has accepted Herrick’s boundary-zone. This boundary-zone cannot be 
homologized with the zona limitans lateralis of sharks, which is in fact 
situated above the lateral olfactory tract. 

R6trHIG (1912) was the first to give exclusive attention to the cells and 
their distribution in the forebrain of Amphibia. He gives in particular a very 
accurate and clear description of the septum and its construction. ROTHIG 
is hitherto the only investigator to discern several different nuclei in the 
septum ; thus he distinguishes between nucleus lateralis septi, nucleus medialis 
septi and nucleus ventro-medialis septi. Nucleus lateralis septi, situated in the 
caudal dorsal part of the septum, thus also forms that part of septum which 
Kappers has called pars fimbrialis septi. The medial nucleus is the con- 
tinuation of a nucleus situated in the most rostral part of the ventral area 
of the septum; ROutiG calls this anterior part nucleus ventro-medialis septi. 
The caudal portion of the medial nucleus is further divided into a ventral 
and a dorsal part. In front of the septum lies a part of the telencephalon 
named eminentia postolfactoria by GAuppP, in contradistinction to the septum, 
which he calls eminentia septalis. ROTHIG, who also describes eminentia post- 
olfactoria, looks upon this as part of the septum, to which he also assigns the 
eminentia septalis and the septum nuclei. He further accepts HrErrick’s 
division of the forebrain into five separate parts, but desires further to intro- 
duce his conception of septum as a sixth part, situated between the pars 
dorso-medialis and ventro-medialis. —- R6tuH1G has followed the lines of the 
Kappers’ school in his construcion of the pallial regions. In addition to the 
medial primordium hippocampi, he distinguishes a laterally situated paleo- 
cortex, which is, in its turn, divided into a lateral and a dorsal cell-plate. 
R6OtuHIG considers that a rudiment of the epistriatum should be sought ventral 
to prominentia cellularis lateralis (regio curva), separated from the under- 
lying striatum by a groove in the ventricle-wall, sulcus strio-epistriaticus. 
The subdivision of the lateral wall of the hemisphere in the Amphibia is in 
perfect agreement with the conception formulated by pe LANGE (1011). 
The epistriatum is assigned to the striatal parts of the telencephalon and is 
considered to be developed from the same; E_tiort Situ (1919), JOHN- 
ston and others, however, reject this theory, pointing out that the epistriatum 
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(hypopallium, SmirH) is a cortical part, developed from the pallial portion 
of the lateral wall of the hemisphere. 

Rétuic contests Gaupp’s and Herrick’s statement that the nucleus 
commissure hippocampi is developed from the diencephalon, he considers it 
a continuation of the nucleus lateralis septi. It is impossible for any one who 
has traced the embryonic development of the amphibian brain to doubt that 
ROTHIG’s conception is in this case erroneous. 

In his work on the septum, hippocampus and _ pallial commissure, 
published in 1913, JOHNSTON also treats of the frogbrain in connection with 
that of reptiles and mammals. He retracts in this work the homology made 
in his above-mentioned paper between the medial zona limitans in sharks and 
frogs. He now assigns the fimbrial part of the septum to the pallium; thus 
assigning the whole of the nucleus named by Herrick nucleus medianus 
septi to the pallium, and homologizing it with the primordium hippocampi 
or “septum” in turtles. According to JouNsTON’s definition of the primordium 
hippocampi, the cell-mass, remaining after the true hippocampus-formation 
in the higher vertebrates has developed, is namely also a primordium hippo- 
campi; it is this cell-mass which is known as the septum pellucidum. The 
hippocampal formation and septum together constitute a continuous mass of 
gray matter, which thickens the lamina supraneuroporica and forms the bed 
for the hippocampal commissure and corpus callosum. ELtiot Situ, who 
in 1903 introduced the designation primordium hippocampi in reptiles and 
amphibians, used it only for those parts of the reptilian and amphibian brain 
corresponding to the hippocampal-formation of mammals. Jounston’s defi- 
nition thus embraces considerably more than that originally made by SMITH 

BINDEWALD (1914) has published an accurat account of the forebrain 
of Amblystoma, without however any fresh views on its morphology. He 
concurs partly in Herrick’s, and partly in ROtuHIG's conception of the 
Urodele brain, although disputing R6ti1c’s opinion on the existence of several 
septum nuclei, considering the boundaries between nucleus lateralis septi and 
medialis septi too indistinct to make such a division permissible in urodeles 
The rudiments of epistriatum and striatum found by R6tHIc, BrnDEWALD 
has been unable to discover in Amblystoma. — He agrees with HERRICK in 
calling the medial cells which surround the rostral part of the tip of the 
lateral-ventricle, nucleus olfactorius anterior. This nucleus is separated later- 
ally from the ventricular cells by a zona limitans dorsalis” free of cells; it 
is more difficult to trace its boundary caudally, but BrnpEwaLp considers 
that it extends caudally to recessus caudalis (sulcus prepallialis, GAUPP). 

Dorsal to the bulbus accessorius and in close proximity to zona limitans 
dorsalis, lies a small group of cells, called by BrnpEwaLp tuberculum olfac- 
torium. Since this nucleus cannot possibly be considered homologous with 


that part of the brain generally known by this term, ist must be looked upon 
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as in this case depending upon a pure mistake, tuberculum olfactorium being, 
as is known, a subpallial formation. — BrnpEWALD has retained the old 
boundary drawn up by Ep1nGeR between the telencephalon and diencephalon, 
which he considers more convenient although not more correct than JoHN- 
STON’S. 

Kappers and HAMMER (1918) have in their description of the brain of 
Rana catesbyana followed the direction taken by pE LancEe and RO6rHIG, 
thus distinguishing both a striatum and an epistriatum, as well as a pallium 


divided into a primordium hippocampi and a paleopallium. In opposition to 


ROtTHIG, the nucleus commissurae hippocampi is assigned to diencephalon. 

LUNDAHL (1918) sees in the lateral part of the pallium, i. e. in the dorso- 
lateral part of the hemisphere, a ’matrix-layer” for the remaining portion 
of the pallium, the medial part thus developing out of the lateral. He calls 
the medial part paleopallium, considering the terms archipallium or pri- 
mordium hippocampi incorrect for this part of the pallium. Lunpant denies 
the existence of pyramidal cells in the amphibian brain, declaring that they 
appear first in reptiles, from which he draws the conclusion that amphibians, 
as well as other animals lacking what he calls pyramidal cells, have no cerebral 
cortex. The pallium of Amphibia is homologized with that of bony fishes, 
which according to LUNDAHL is the membraneous roof and the nucleus 
taenie situated at its fastening line. — "The brain of the Amphibia is 
distinguished from that of fishes chiefly by the higher development of the 
pallium, which is in amphibians developed into a solid, compact body, built 
up of nerve-cells and fibral elements.” LUNDAHL goes on to say: The dorso- 
medial part of the pallium of amphibians corresponds in structure to that 
of the paleopallium of fishes. No archipallium with its typical, simple cell- 
layer of pyramidal cells, nor neopallium with its pyramidal cells and cell- 
layer have yet formed in amphibians; the dorso-medial part of the pallium 
of the Amphibia must therefore constitute what I have termed the paleo- 
pallium.” — Commissura pallii anterior is called commissura paleopallii. Al- 
though it is unmyelinated, LUNDAHL, who has only had Kultschitsky-prepa- 
rations accessible for his investigations of the fibres, has yet described it, 
homologizing it with the commissura pallii anterior of fishes, which is no 
commissure for that part of the telencephalon, which he terms paleopallium 
in ganoides and teleosts. Lundahl goes on to homologize this paleopallium 
and its commissure with the septum pellucidum and commissura septi of 
amniotes. In regard to the origin and development of the various parts of 
the pallium, LUNDAHL concurs in JAKop’s opinion that the paleopallium as 
well as the archipallium and neopallium forms in the proximity of a matrix- 
layer situated at the fissura marginalis; through the further development of 
the pallium, they become pressed over towards the medial side and down 
towards the septum. Thus the different parts of the cerebral cortex would 
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originate at the same place, but be completely separate from, and develope 
independently of each other. 

KUHLENBECK (1921) has chiefly investigated the pallial parts of Uro- 
dela and Anura, but in connection with these, also the remaining parts of 
the telencephalon. He retains in the main the views of HERRICK, KAppERs 
and ROTHIG on the brain of the Amphibia. He endeavours to discover in this 
group of animals the different parts of the pallium found in the other verte- 
brates. He does not consider that a cerebral cortex exists, since he defines a 
cerebral cortex as a gray substance situated outside its fibre-tracts. KUHLEN- 
BECK divides the pallium into three parts, a medial, a dorsal and a lateral. 
The two former compose an archipallium, the latter he considers to be a 
neopallium, all of these three parts thus constituting primordial areas of the 
cerebral cortices in the higher vertebrates. — The following parts are disting- 
uished by him in the septum: Nucleus postolfactorius medialis with eminentia 
postolfactoria, cellule septales with eminentia septales, nuclus lateralis septi, 
pars fimbrialis septi and nucleus medialis septi. Thus, KUHLENBECK’s con- 
ception of the part termed by Gavpp, eminentia postolfactoria, is that it 
forms a part of the septum. He even employs the appellation eminentia 
septalis for this part in urodeles, although, with regard to the terminology 
in general use, it appears unsuitable, especially as he employs it in the same 
sense as GAUPP in the case of Anura. — KUHLENBECK, however, confuses 
the caudal part of nucleus lateralis septi with nucleus commissure hippo- 
campi, he states namely: "Das Foramen Monroi geht unter dem Septum 
durch, das hier zu einem kolbigen Tuberkel anschwillt und von seinen Kernen 
noch die Cellule septalis und die Pars fimbrialis Septi zeigt. Diese Zell- 
ansammlung scheint mir mit Herricks Nucleus commissure hippocampi, 
Gaupps Nucleus supracommissuralis iibereinzustimmen,” — Neither is nucleus 
medialis septi homologous with the corpus precommissurale of other writers. 
The ventro-lateral part KUHLENBECK names nucleus basalis, in which he 
distinguishes a striatum and an epistriatum. 

The granular cell-layer in lobus olfactorius is divided into two nuclei, 
nucleus olfactorius anterior and nucleus postolfactorius lateralis. HERRICK’s 
nucleus olfactorius anteror is however not homologous with the nucleus to 
which KUHLENBECK has given this appellation, the former not being com- 
posed of granular cells. HERRICK also clearly points out in his paper that the 
granular cells of Amblystoma do not extend medially to the anterior part 
of the lateral ventricle. KUHLENBECK has in this case misunderstood HER- 
RICK S representation of the rostral part of the forebrain of urodeles. Nucleus 
postolfactorius lateralis appears to be only the most caudal lateral part of 
the granular cells. KUHLENBECK writes of this nucleus: Es liegt nahe, diese 
Gegend mit dem Lobus pyriformis der niederen Sauger zu homologisieren.” 


It is difficult to see why this particular nucleus should be homologous to the 
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pyriform cortex, other writers have always considered the lateral part of the 
pallium to be homologous with lobus pyriformis. Nucleus postolfactorius 
lateralis is a part of lobus olfactorius, and thus a subpallial part of the brain, 
but the pyriformal cortex is a pallial formation. 

In a paper published in 1921 under the title of ” The Connections of the 
Vomero-nasal Nerve, Accessory Olfactory Bulb and Amygdala in Amphibia’, 
Herrick describes a nucleus in the caudal part of pars ventro-lateralis and 
its fibre-connections, and considers that, since it appears to be connected with 
the accessory olfactory bulb and also has a number of fibre-connections 
which are characteristic of the nucleus amygdale of higher vertebrates, it 
may be homologized with the latter; he does not, however, make any decided 
statement on the subject; the amygdalus-complex of mammals being parti- 
cularly complicated, the homology of any definite part of it with the amygdala 
of amphibians is very difficult. 

In a paper, as yet unpublished, on the forebrain-morphology in lower 
vertebrates, Professor HoL_MGREN makes some interesting comparisons 
between the inverted and everted types of brain; he points out the great 
conformity in the structure of these brains, in spite of the difference in their 
development. As the subdivisions of the forebrain of Amphibia in this disser- 
tation is to a great extend based on Professor HOLMGREN’s subdivision of 
the telencephalon, it appears suitable to enumerate here the parts traced by 
him in the inverted brain. 


I. Pallial parts: 
a) Hippocampal pallium. 
b) General pallium. 
c) Pyriform pallium. 
. Zona limitans. 
Subpallial parts: 
d) Nucleus olfactorius and sulcus limitans lateralis. 
Tuberculum olfactorium. 
Nucleus medialis septi. 
Nucleus entopeduncularis, or taeniz. 
Nucleus lateralis septi and, in the caudal part of the forebrain, 


nucleus preopticus. 


A circumstance likely to prove of the greatest importance for a correct 
estimation of conditions in the pallium of Amphibia as well, is that Professor 
HoLMGREN has discovered a well differentiated cerebral cortex already in 
selachians. It may be noticed that this cortex is most clearly defined at the 


embryonic stages. Reptiles were always formerly considered to be the first 


in the vertebrate series of animals in which a true differentiated cerebral 
cortex was to be found. The occurrence of a cerebral cortex so low down 
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in the series presents the type of brain found in Amphibia in a new light. 
It is possible that this brain, hitherto looked upon as embryonic, may in 
reality be more differentiated than has been supposed. The ventricular posi- 
tion of the cells may quite as well be of a secondary nature, and a migration 
of cells, commenced at early ontogenetic stages, have later been checked or 
pressed back till the cells have returned to their position near the ventricle. 

In regard to the development of the various cerebral cortices in the fore- 
brain, Professor HoLMGREN points out how erroneous is JAKos’s theory, 
embraced by LunpaAuHL, on the origin of all these cortices in one single 
matrix-layer near the fissura rhinalis. *Such a matrix does not exist in the 
ontogenetic development. The cortices develope simply from the underlying 
part of the neuroblastic layer and there are no signs present of a successive 


” 


displacing of cortical units from a place of origin at the "fissura rhinalis 
externa” to a more medial situation.” The various types of cerebral cortex 
differentiate originally from an undifferentiated ancestral cortex, named by 
Professor HOLMGREN the primordial cortex. 

Summary. Thus, according to current conception the telencephalon of 
Amphibia may be divided into a pallial and a subpallial part. The boundaries 
between these are drawn medially in zona limitans medialis, laterally below 
regio curva. (JOHNSTON’s medial boundary lying more ventrally forms an 
exception, the septum nuclei there are assigned to the pallium.) The medio- 
dorsal part of the pallium is indicated as an archipallium or primordium hippo- 
campi, and its commissure as the hippocampal commissure. (LUNDAHL makes 


an exception in this case, calling this part paleopallium and giving its com- 


missure a corresponding name.) The dorso-lateral part of the pallium is termed 


paleopallium (Kaprers and others), neopallium (KUHLENBECK), or is con- 
sidered homologous with lobus pyriformis and nucleus sphericus (HERRICK). 
A striatum is located in the lateral part of the subpallium; the caudal part of 
the former Herrick has separately termed nucleus amygdala, its dorsal part 
Kappers and others look upon as an epistriatum. Medio-ventrally lies the 
septum with its nuclei; according to HERRICK, BINDEWALD and others there 
is only one nucleus, according to R6rHIG, two or more. The part ventral to 
the ventricle has occasionally been homologized with the area olfactoria of 
reptiles. 

Pars fimbrialis septi is considered to be a subpallial formation, although 
not by JoHnston, who looks upon the whole of the septum pellucidum as 
being of pallial origin. ELL1oT Situ on the contrary assigns the primordial 
hippocampi, which he calls the paraterminal body, likewise to the septum. 
All except ROrnic consider nucleus commissure hippocampi to be a dien- 
cephalic nucleus. 

That part of the telencephalon lying medially between the olfactory 


formation and primordum hippocampi is termed eminentia postolfactoria 
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in Anura (GAupp and RO6ruiG), nucleus olfactorius anterior in Urodela 
(HERRICK), and nucleus postolfactorius medialis (KUHLENBECK). GAUPP con- 
siders it a part of the lobus olfactorius, ROrTH1G and KUHLENBECK assigning 
it to the septum. 

Thus, although the telencephalon of Amphibia has frequently been in- 
vestigated and described, we find in it certain points hitherto difficult to 


understand and on the signification of which opinions diverge. It is astonish- 


ing, when the fairly accessible amount of material is taken into consideration, 
that so extremely few investigations of the embryon have been made, and 
that hardly any notice has been taken of the development of the telen- 
cephalon during the larval stages, while studying its morphology. The Anura, 
in particular, appear to have been neglected in this respect; and it is a fact, 
that up to date, the embryology of the forebrain of the common frog is 
practically unknown. It is true, that K. v. Kuprrer (1906) gives a description 
of the morphogeny of the central nerve-system in Hertwic’s Handbuch der 
Entwicklungslehre, but it is rather scanty where it concerns the development 
of the telencephalon and in the description of the origin of its nuclei in 
Amphibia. In regard to the Anura we find a number of representations of 
the exterior of the brain at various stages, besides sagital sections of it at 
earlier stages. The description of telencephalon found there, refers to a larva 
at so late a stage of development that its brain structure almost corresponds 
with that of the fullgrown frog. The exposition of the parts of the brain is 
made according to Gaupp’s description of the fullgrown frog, for which 
reason KuUPpFFER’s account can give us no fresh views. The same is the case 
in regard to the urodeles, only sagital sections and plates of the exterior of 
the brain at early stages are given, and the text refers to these representations ; 
the transverse sections are taken from older specimens and the description 
of the forebrain is exceedingly brief. In his excellent paper (1910) HERRICK 
illustrates and describes a number of embryons of Urodela and Anura, but 
these, like Kuprrer’s, are only older specimens, thus the brain of a frog- 
embryon he shows is of an individual at a stage nearing the metamorphosis, 
which though appearing to be younger than that described by Kuprrer, is 
not sufficiently young to give any idea as to whether the structure of the 
telencephalon in frog-embryons resembles that in the adult animals. 
Although the structure of the telencephalon in the embryons of Amphibia 
is little known, we often come across statements in works on these subjects 
declaring that the brain of the fullgrown Amphibia remains at an embryonic 
stage, or that it is the most embryonic of all brains in the vertebrate series. 
EDINGER was the first to advance this view, and he has been followed by 
others of the Kaprers’ school. It is the ventricular position of the cells in 
the telencephalon of the fullgrown Amphibia that is supposed to give it this 
embryonic character. For this opinion to be correct, however, it is necessary 
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that these cells should occupy a ventricular position in the embryo, a fact of 
which neither EpinGER nor his followers have assured themselves. 

A morphological investigation of the telencephalon, based on observation 
of its embryonic development, should therefore be of interest, as it would 
not only throw light on conditions in the forebrain of the larva of Amphibia, 
but also on some of those in the fullgrown Amphibia, which have hitherto 
been confused. Thus the question as to where the boundary between the pallial 
and subpallial parts should be drawn is not yet satisfactorily solved. Although 
all investigators have drawn the lateral boundary ventral to regio curva, 
weighty reasons are to be found against placing it so far down towards the 
ventral side. The lateral olfactory tract of Amphibia would, namely in that 
case, lie dorsal to this boundary zone in an area assigned to the pallium, The 
characteristic position of the olfactory tract of other lower vertebrates is ventral 
to zona limitans lateralis outside a subpallial nucleus, nucleus olfactorius late- 
ralis. Medially it is the fimbria and their relation to the septum and the hippo- 
campal formation, which have not yet been decisively investigated in Am- 
phibia. JonnsTon’s and ELiior Smitu’s views are on this point diametrically 
opposed to each other. Such a fundamental question as the limitation of the 
pallium in the direction of the subpallium, does not either appear to be 
definitely answered, and yet on it depends practically the whole of the com- 
parative anatomy of the amphibian brain. It is naturally impossible to under- 
take any really detailed comparison between the brain of the Amphibia and 
that of other lower as well as higher vertebrates, until this boundary has been 
determined. The terms striatum and epistriatum as well as septum and pri- 
mordium hippocampi in Amphibia are mere empty words without this bound- 
ary, these parts receiving their chief characteristic from their position in 
relation to the said boundary. 

I will therefore, in the following investigation, attempt to determine the 
boundary between the pallium and the subpallium, starting from the onto- 
genetic development of the amphibian brain, and draw the conclusions which 


necessarily follow. 


MATERIAL AND METHODS. 


The material used for the investigation of the brain of Anura consisted 
of about a hundred series of sections of Rana, of which some have been im- 
pregnated according to CajaL’s, BreLcHowsky’s and silver methods, 


some stained according to WEIGERT’s hematoxylin method for myelinated 


fibres, and some with chresylviolet for staining the cells. Frog-embryons have 


been fixed for investigation in CARNOyY’s or Bowvrn’s fixation fluids. Larva 
have been measured after fixation and preservation in 90 % alcohol. Series 


of frontal, sagital and horizontal sections have been made, stained with 
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hemalum, chresylviolet or F. C. C. HANSEN’s hematoxylin. — Besides Rana, 
various series of Bufo, Pipa and Pelobates have been investigated; these 
series consisted partly of adult specimens, partly of larva. 

Complete series of sections have been made of the brain in urodeles of 
the families of Salamandra, Triton and Amblystoma, of adult specimens as 
well as at the larval stage. Triton embrvons have been treated in the same 
manner as those of frogs, and have also been measured after fixation. Fibre 
preparations have likewise been employed of Triton and Salamandra. 

Series of sections of cyclostomes, sharks, bony fishes and reptiles have 
been used as comparative material, as well as a series of Protopterus and of 


reptile-embryons and birds, All these series belong to the Zootomical Insti- 


tute’s collection of neurologic preparations, kindly placed at my disposal by 
Professor Nits HoLMGREN, to whom I owe a great debt of gratitude for this 
advantage and for the interest he has always shown in my work, as well as 
for the advice and hints he has given me. 


DESCRIPTION OF THE TELENCEPHALON IN FROG-EMBRYONS. 


Length: 0,8 cm. — The telencephalon is at this stage vesicular. Its sides, 
lateral plates”, are much thickened, In front of the commissural-bed, already 
clearly defined, these lateral plates are connected along their whole border, 
thus ventrally as well as rostrally and dorsally, by a continuous epithelial 
membrane, representing the anterior part of lamina terminalis, the entire 
lamina supraneuroporica and the tela of the forebrain. The edges of the 
lateral plates lie close together ventrally; dorsally and rostrally they are 
further apart, thus causing the dorsal and rostral part of the connecting 
membrane to become wider than the ventral. 

In front and above, the lateral plates show a tendency to form the future 
hemispheres, their rostral and dorsal edges being curved inwards towards the 
medial line. The anterior curve has resulted in the anterior epithelial membrane 
becoming concave to the brain ventricle in the form of a shallow fold (Fig. 1, 
f. t.). In the dorsal tela, which forms a direct continuation of the anterior 
connecting membrane, a faint continuation of the above-mentioned fold is 
visible. 

On the lateral side of the vesicular rudiment of the telencephalon, con- 
siderably caudal to its anterior edge, lies the rudiment of bulbus olfactorius 
(fig. 1, bulb. olf.y. Its position is slightly ventral to the dorso-ventral central 
line of the telencephalon, not fully ventral as at later stages (fig, 2, bulb. olf.). 


* As the location of the recessus neuroporicus cannot be practically determined in 
amphibians, I have preferred not to use the terms lamina supraneuroporica and termi- 
nalis for this epithelial membran. 
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packed, especially in the neighbourhood of the ventricle. Dorso-laterally, to- 


wards the surface of the 
brain, the density of the 
cells appears to diminish. A 
well-defined differentiation 
is visible in this cell-mass 
close to the rudiment of the 
bulbus, where a long, nar- 
row cell-free segment is to 
be found, extending along 
the surface of the brain 
vesicle, over the entire 
middle third part of the 
latter. 

On the transverse sec- 
tion the ventricle is pear 
shaped in all its parts, whith 
the thicker end pointing up- 
wards (fig. 2). It is only 
furthest frontad on the very 
earliest transverse sections 
of the series that it shows 
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The lateral plates are completely filled with cells, which are very densely 


1. Rana, 0.8 cm. Horizontal section. u/s. o/f., bulbus 
". ¢., forebrain tela. as. sac., nasal sac. 


so-shaped through the inward curving of the rostral edges of the lateral 


lates. i. e. through the beginning septum formation. 


Fig. 2. Rana, 0,8 cm. Cross section Auld. olf, 
bulbus olfactorius. as. sac., 


No defined grooves are vi- 
sible on the ventricular surfaces 
of the lateral plates, but the in- 
ward curving of their dorsal 
edges seems to indicate the spot 
where, at a later stage, a distinct 
ventricular groove will appear. 

Length: 0,9 cm. — The late- 
ral plates in the telencephalon 
have become thickened and the 
dorsal inward curving has conti- 
nued, causing the brain vesicle 
to become lower than before 
and relatively broader (fig. 5). 
Rostrally the lateral plates have 


increased in size, becoming still more concave towards the medial line. Thus 


the formation of the hemisphere has proceeded. 
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On the outer dorsal surface of the lateral plates a longitudinal groove E 
has appeared (figs. 3, 5, £), dividing this surface into a medial and a lateral 
part. The groove does not 
originate at the rostral edge, 
but some distance beyond it. 

On the series of transverse 
sections it is first visible on 
the sections lying behind the 
rudiment of bulbus_ olfac- Bullalt - 
torius, after which it can be 
traced caudad through some 
ten sections. The groove is 
particularly deep and well- 
defined ; it extends to the ven- 


tricular cell-layer, thus sepa- Fig. 3. Rana, 0,9 cm. Cross section through the 
middle part of the forebrain. bulbus 


rating a dorsomedial outer olfactorius. D. 7, ¢c. a., dorso-lateral cellfree area. 


cell-area from the remaining 
part of the telencephalon’s outer cell-laver. Where groove EF stops, viz. cau- 
dally to it, an incision in the dorsal edge may be noticed on some of the 
sections, which bears a striking resemblance to the image of the groove 
itself on the transverse sections, these occasional incisions having the same 
position as the groove, and also extending toward the ventricular cell-layer. 
These incisions are evidently caused by blood-vessels, which one by one 
force their way into the brain just beyond this line. 

3ulbus olfactorius has retained its position on the lateral side (figs. 3, 4, 
bulb. olf.), although lying somewhat more ventrally, and also extending 
further rostrally than was previously 
the case. Nervus olfactorius enters the 
brain at right angles from the side. — 
In the commissural-bed commissura 
anterior is visible, a trace of which is 
already found at the 0,8 cm. stage; it 
runs beside the ventral surface imme- 
diately in front of the preoptic recess, 
separating the cells found there from 
the ventral surface of the brain. 

The ventricular surface of the 


lateral plates is grooved (figs. 3; 4). Fig. 4. Rana, 0,9 cm. Cross section through 
: the rostral part of the forebrain. Bulb. olf, 
bulbus olfactorius. 


The most dorsal of the grooves, B, is 
that indicated at a previous stage as 
originating through the incurving of the dorsal edges of the lateral plates. 
(;roove B extends from the most rostral part of the ventricle at the anterior 
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epithelial membrane through the entire telencephalon. Caudally it droops 
downwards, the rostral part of the diencephalon at the same time overhanging 
the posterior parts of the telencephalon. In the central part of the telen- 
cephalon (fig. 5) the outer groove E lies opposite the inner groove B, where 
the medio-dorsal part is thus bounded on both the outer and inner sides. 

Ventral to groove B runs groove C (fig. 3), which also commences at 
the anterior edge, it runs ventro- caudally through the rostral part of telen- 
cephalon and unites with the medial floor groove D at the anterior edge of 
the commissural-bed. Between B and C an insignificant groove G (fig. 4) 
is visible furthest frontad, traceable for only a short distance caudad, it being 
as yet impossible to deter- 
mine where it ends. 

The lateral plates are 
still completely filled with 
cells, with the exception 
of a small area situated at 
the dorsal surface (fig. 3, 
D. «. and. te 
partly cell-free rudiment of 
the bulbus. Round the ven- 
tricle the cells are very 
closely packed, are elon- 
gated and have their longi- 
tudinal axes directed to- 
wards the ventricle. To- 


Rana, 0, cm. Cross section through the caudal 


of the forebrain. 2. /.c. a., dorso-lateral cellfree area. W ards the periphery the 
Nas. sac. nasal sac. : 


cells are considerably more 
diffuse and are round in form. Thus it is easy to distinguish between an 
inner ventricular and an outer cell-layer; the two cell-layers are frequently) 
separated from each other by narrow fissurelike formations, devoid of cells 
(fig. 3). — The above-mentioned dorsal cell-free area, identical with that 
described at the 0,8 cm. stage, commences dorsally to the bulbus olfactorius 
and extends caudally to the region of the commissura anterior, where it be- 
comes united with the cell-free parts connected with the commissures. This 
cell-free part is situated laterally, and in close proximity to the outer groove 
E, and is probably composed of olfactory fibres. 

Length: 1,0 cm. — Through continued evagination the two lateral plates 
have become curved outwards in front of the medial epithelial membrane 
which was originally the terminal part of the telencephalon. In consequence 
of this, the previously rostral parts of the lateral plates take up a position 
caudal to the anterior edge of the brain, as though curved inwards and 


caudad along the medial line. The inversion has also continued, the dorsal 
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edges of the lateral plates becoming curved much deeper downwards. The 
ventral floor parts have undergone great thickening while at the same time 
nearing one another. — The direct consequence of the evagination and in- 
version is the formation of two small lateral ventricles, separated from one 
another by the newly formed parts of the septum (fig. 6). The rostral epi- 
thelial membrane is connected with the posterior edge of the septum; the 
fold in this membrane has 
become more clearly defined 
by these in-curved lateral 
plates being closely pressed 
against each other. Beside 
the connections of the mem- 
brane runs a fairly deep 
groove in a_ ventro-dorsal 
direction, causing the fold 
to appear like a wedge be- 
tween the two parts of the 
septum, visible on transverse 
sections already rostrally to 


foramen monroi, projecting 


downwards between the me- 
dial walls of the hemi- 
spheres. At foramen monroi, 
this epithelial fold is seen on 


the transverse sections still 
lying between the lateral ven- Fig. 6. Rana, 1,0 cm. Horizontal section. /. ¢., forebrain 


tela. S., septum. V’, lateral ventricle. 
tricles. Dorsally the epithelial 


membrane continues as before in the epithelial tela, which becomes connected 
with the medial edge of the pallium a little higher up. The fold in the dorsal 
membrane can be traced towards that part of the telencephalon lying directly 
dorsal to the commissural-bed. 

The longitudinal groove FE may still be found on the outer surface of the 
lateral plates. 

sulbi olfactori extend along the ventro-lateral surface of the hemispheres 
Their anterior parts extend, as a result of evagination, almost to the rostral 
edge of the brain. The junction of the olfactory nerve is found nearly on a 
level with foramen monroi. 

The lateral ventricles are rather shallow, projecting only halfway into 
the evaginated area in front of foramen monroi (fig. 6). In cross-section they 
are elliptical in shape, having their longitudinal axe in an almost horizontal! 
position; their outer part lying, however, somewhat more ventrally than the 
medial. At foramen monroi and in front of the commissural-bed, the two 
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lateral ventricles become united with the floor of the medial ventricle; the 
latter remaining in the shape of a small pouch on the sagital plane between 
the caudal part of the septum and the rostral edge of the commissural-bed. 

The grooves in the ventricular surfaces are those familiar from the pre- 
ceding stage. They are indistinguishable within the lateral ventricles, but 
visible behind foramen monroi. The curving process of the roof-section has 
continued. Groove B is at this stage only visible as a powerful curve within 
the medial ventricle. Through the commissural-bed runs a solitary medial 
zroove, D, being a continuation of the narrow ventricular pouch situated in 
front of the commissural-bed. In recessus preopticus a groove may be 
distinguished running from the rostro-dorsal part to the caudal ventral corner, 
a groove which is still found in the adult frog. 

“Length: 1,1 cm, — At this stage the two hemispheres are fairly well- 
developed, with lateral ventricles, extending considerably further frontad to- 
wards the rostral edge of the brain than previously. The ventral parts of the 
hemispheres have become connected with each other a little before foramen 
monroi, but only for a short distance; the united part is situated close to the 
ventral border. Higher up the hemispheres are divided by the epithelial fold. 
The outer groove E may here be found again in the evaginated part of the 
telencephalon, thus running on the outer dorsal wall of the hemisphere. 

Bulbus olfactorius increases constantly in size, its cell-free part lying 

as before, ventro-laterally 
along the entire hemi- 
sphere (fig. 7). Caudallv 
we may see this cell-free 
area, which is composed 
of glomeruli olfactorii, di- 
vided into two parts by 
immigrated ganglion cells. 
The area thus detached, 
is situated in the dorso- 
caudal part of the bulbus; 
it is this area which is 
the rudiment of bulbus 
olfactorius accessorius, 
which thus is originally 
only a part of the pri- 


Fig. 7. Rana, 1,1 em. Cross section on a level with the mary laterally situated ol- 
foramen monroi. /x/b. acc, bulbus accessorius. F. ¢., fo- 
: ac q 

rebrain tela. Was. sac., nasal sac. Tactory bulb (hg. 4) Bult 
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The most remarkable fact which comes to light during investigation of 


different series of transverse sections of frog-embryons of 1,1 cm. length, 


20 


‘ 
-@ 
mee 
on) 
: 
: 
3 


CONTRIBUTIONS TO THE FOREBRAIN MORPHOLOGY : 
is the varying shape of the lateral ventricles. Some, as at stage 1,0 cm., are 
elongated horizontally, very low, but rather broad, some, on the other hand, 
are more open and wide, with numerous grooves, and extending obliquely 
with the lower pointed part in a ventro-lateral direction (fig. 7). In the 
latter case the most rostral part of the lateral ventricle appears as a nearly 
vertical fissure, further caudad it widens upwards, while the pointed ventrat 
part extends more laterally. 

The longitudinal ventricular grooves extend into the lateral ventricles, 
they are especially well-defined when the latter are of the open type. The 
ventral groove C may there be traced from the rostral edge of the lateral 
ventricle right up to the rostral edge of the commissural-bed, where it 
descends into the above-mentioned central groove D. Groove B also seems to 
originate as far forward as possible in the lateral ventricle, of which it forms 
the lateral corner. It may be traced past foramen monroi, but disappears 
immediately behind the same, the entire lateral ventricular wall here bulging 
outwards. 

A groove is also to be found on the surface of the medial ventricle, this 
is sulcus limitans internus, which forms the boundary between the pallial 
and subpallial parts of the septum. This groove extends through the whole 
of the lateral ventricle, from its most rostral part to foramen monroi, where 
it ends dorsally at the upper epithelial membrane. 

3etween grooves B and C we find yet another groove, G, in the neigh- 
bourhood of foramen monroi or behind the same. It begins at C and runs 


obliquely caudad and upward to fuse with B in the more caudal part of the 


telencephalon, thus dividing the part B—C into two parts, a dorsal and a 
ventral (fig. 8). 
The ventricular grooves are as 
above-mentioned less well deve- 
loped in the type of forebrain in 
which the lateral ventricles are 
horizontally-placed narrow fissures. 
The lateral corner of the ventricle 
corresponds there with groove B. 
Groove C is developed in those 
cases where the ventricle extends 
medially somewhat downwards 
along the central line. Medially 
sulcus limitans internus well 
developed ; the groove G. is indis- Fig. 8. Rana, 1,1 cm. Cross section through the 
: hind part of the telencephalon. 
tinct in these brains. 
Within the hemispheres the lateral parts are the most developed. The 
septum is a narrow part as yet quite insignificant. It continues caudad 
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in the epithelial membrane which at earlier stages represents the lamina ter- 
minalis and supraneuroporica. -— The only cell-free areas in the hemispheres 
are the glomeruli part of the bulbus and the 
dorso-lateral area, situated at groove E, men- 
tioned at the 0,9 cm. stage, and in the hind 
part of telencephalon that part of the com- 
missural-bed where the commissura anterior 
passes, viz. the lateral and ventral parts. 
Length: 1,2 cm. — The two hemispheres 
appear distinctly in the dissected brain. Bulbi 
olfactorii are situated at the anterior edge 
of the brain, extending caudad for a short 
distance along the lateral edge, but do not 
reach even halfway towards foramen monroi, 
The accessory bulbs have become still further 
removed from the primary olfactory bulbs 
by the immigration of ganglion cells, and are 
visible on the transverse sections as small 


cell-free parts on the first section on which 


g.9. Rana, 1,2cm. A. Cross section the lateral ventricle was found (fig. ga, bulb. 


igh the rostral part of the fore- 
brain. B. Cross section from the 
ame series further caudad. 2. acc, edge of the hemisphere ventro-lateraliy. 
ilbus accessorius. D. @., 


acc.). Nervus olfactorius enters the anterior 


The fusion of the ventral parts of the 
hemispheres at foramen monroi has_ con- 
tinued. At the same time the medial ventricular pouch, which extended 
between the commissural-bed and the "rostral epithelial membrane”’ has dis- 
appeared, so that the ventral part of the evaginated brain has become fused 
with the commissural-bed. Of the ventricular pouch only a medial groove D 
remains, forming a rostral continuation of the groove running medially 
through the commissural-bed. 

The fold in the epithelial membrane remains, as well as its dorsal con- 
tinuation extending far down in the medial ventricle (fig. 10). Groove E 
is to be found in the dorsal outer wall of most of the brains dissected at this 
stage, lying on a level with or behind foramen monroi, but is exceedingly 
short and seems on the point of vanishing. 

As at the 1,1 cm. stage, the lateral ventricles are of varying shapes, in 
some of these brains the horizontally-placed fissurelike ventricle remains, 
others have lateral ventricles which by their shape constitute a transition 
of the form of the ventricle partly in the preceding, partly in the succeeding 
stages. The brain here illustrated is that which is most typical for the 1,2 cm, 

The lateral ventricles, as shown in the figure, resemble the wide- 


shaped ones described at the preceding stage. Grooves B and C are sharper 
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than before (fig. 10). Sulcus limitans internus forms caudally the dorso- 
medial corner of the ventricle, it droops downward further frontad till it 
les in the centre of the medial wall (fig. 9b, 10, 4). At foramen monroi a 
sharp ventro-medial groove is visible in the wall of the lateral ventricle, this 
is the solitary medial groove D, which at the rostral epithelial fold” divides 
into the two grooves forming the boundary of this fold and running along 
the caudal edge of the septum. 

The ventricular and the outer cell-layers are distinctly separated from 
each other. The outer cell-layer no 
longer extends to the outer sur- 
face of the hemisphere, with the 
exception of a cell-mass laterally 
close behind the bulbus olfactorius, 
and of a few solitary cells in the 
dorso-medial part which also ex- 
tend to the surface. 

Length: 1,3 cm. — The two 
hemispheres have become con- 
siderably enlarged in consequence 
of continued evagination; the 
greater part of telencephalon has 


become involved in the process of 
Fig. 10. Rara, 1,2 cm, Cross section close to 


evagination. Bulbus olfactorius is the foramen monroi (the same series as the last). 


a powerfully developed part, hav- 

ing now reached its final position in the ventro-rostral part of the hemi- 
sphere. The bulbus parts of the two sides are for the present completely 
distinct from each other; the glomeruli do not extend to the medial edge, 
being separated from the latter by a narrow layer of ganglion cells. — On 
the outer dorsal surface of the hemisphere we find a last trace of groove E, 
in a corresponding position to that of the 1,2 cm. stage, i.e. in the neighbour- 
hood of foramen monroi; at the succeeding stages this groove has completely 
disappeared. 

The lateral ventricles have again taken a different shape. The sharp 
grooves with the convex parts between them have become reduced. The 
ventricles have become wider and more rounded in form. The grooves are 
vet visible, although only forming shallow concavities in the wall of the hemi- 
sphere. The most distinct is the medial sulcus limitans internus, which to- 
yether with grooves B and C gives the central part of the lateral ventricle the 
form of a triangle. 

A dorsally situated, smaller commissure is now visible in the commis- 
sural-bed, in addition to the wide ventral commissura anterior. This is com- 
missura pallii anterior, which runs between the ventricular and the outer cell- 
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laver in close proximity to the ventral surface of the ventricle. It runs caudal 
to commissura anterior at the posterior edge of the commissural-bed, between 
the caudal parts of the pallium. Dorsal to the commissura pallii anterior, the 
outer pallial cells have disappeared, and close to the ventricle a cell-mass 
protrudes dorsally from diencephalon, this is nucleus supracommissuralis 
(GAUPP). 

The cells in the periphery of the hemisphere are now no longer so closely 
packed. The dorso-lateral cell-free parts have at the same time become larger. 
The septum part has increased more than the lateral parts of the hemisphere, 
making it comparatively thicker than before. The lateral parts are as yet, how- 
ever, the most powerfully developed, the ventro-lateral walls surrounding 
the lateral ventricle furthest frontad are in particular very thick. Behind 
bulbus olfactorius the ventro-lateral cell-laver is very closely packed, these 
cells extending here to the other surface. Further caudad the cells become 
less dense, and on the medial side they separate from the outer wall. A part 
of the dense ventral cell-layer behind the bulbus is now seen stretching up 
in a dorsal direction through the subpallial part of the septum. This is the 
first rudiment of nucleus medialis septi, which originates from the ventral 
cell-mass that forms the most caudal part of the bulbus, i. e. its granular 
cell-laver. 

The ventricular cell-layer which at earlier stages has been nearly as 
powerful as the outer, is at this stage far less dense. It is least powerful in 
the dorso-medial walls of the hemispheres, dorsal to sulcus limitans internus. 
Here the outer cells almost reach the ventricle. Opposite the groove, the 
pallial and subpallial cells become somewhat separated in the outer layer, 
forming a primary rudiment for the medial cell-free boundary in the septum, 
zona limitans medialis. The disposition of the outer cells in the dorso-medial 
part differs from that in the remainder of the hemisphere, in the former case 
they are disposed more uniformally, while in the other part they appear as 
if migrating in flocks from the ventricular layer. The cells in the pallial part 
are larger than those in the other parts of the telencephalon, the outermost 
are elliptic in form, extending in the direction of the surface of the brain. 

The reduction of the rostral sagital ventricular pouch is completed. The 
groove of which a trace yet remained at the preceding stage, has disappeared, 


as well as the medial groove D in the commissural-bed. The fold in the 


rostral epithelial membrane has at the same time become reduced. The 


image of the foramen monroi on the transverse section is therefore quite a 
new one. The dorsal epithelial fold is small in the immediate proximity of 
foramen monroi, further caudad it disappears entirely, to increase again in 
size in the most caudal part of the telencephalon, there to become the origin 
of plexus chorioideus which extends deep down into the medial ventricle. 

Length: 1,4 cm. — This is the earliest stage at which the two bulbi 
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olfactori are connected with each other, a small bridge having formed between 
the bulbi in the centre of the glomeruli layer. This bridge is situated at the 
dorsal edge of the glomeruli, close to the mitral cell-layer lying above it. 

The ventricles in the hemispheres are of the same type as at the 1,3 cm. 
stage, although somewhat rounder and wider. Sulcus limitans internus 1s 
clearly visible through the entire length of the ventricle. The grooves B and 
C are distinct at intervals, C being most clearly defined in the rostral parts, 
B in the proximity of foramen monroi, partly within the lateral ventricle, 
partly in ventriculus impar. 

The septum and the dorso-medial part have become thickened. The walls 
of the hemispheres are of an even thickness, proving that development has 
been more vigorous in the medial and dorsal than in the ventral and lateral 
parts. The cells are forced more and more from the surface of the brain 
by newly-formed fibre-connections; where they still extend to the surface, 
as is the case in the pallium, they are very sparse. Nucleus medialis septi 
has increased in size, extending further both caudally and dorsally than be- 
fore. Ventral to sulcus limitans internus, immediately before foramen monroi, 
a nucleus begins to differentiate from the ventricular cell-layer, this is nucleus 
lateralis septi, that part of the septum which in the adult frog forms the 
so-called fimbriate nucleus. 

Length: 1,5 cm. — The process of fusion between the two glomeruli parts 
of the olfactory bulbs has become more comprehensive. The bulbs form at 
this stage a powerful part stretching far in front of the rostral parts of the 
lateral ventricles. The glomeruli lie ventrally, and it is only furthest forward 
that they embrace the dorsal surface as well. They extend obliquely down- 
wards and caudad, and attain with their most caudal part the glomeruii portion 
of the accessory bulbs, below the rostral edge of the lateral ventricles. The 
accessory bulbs are still closely connected with the rostral bulbs; they consist 
of a spherical aggregation of glomeruli separated from the glomeruli layer 
of the anterior bulbs only by a layer of ganglion cells. 

The evaginated part of the telencephalon has increased in size with 
immense rapidity. The bulk of the lateral ventricles is increased by eva- 
gination, the walls become thinner from the continued extension, and the 
cells, not having multiplied in proportion to the growth of the brain, lie scat- 
tered more and more sparsely (fig. 11). As above-mentioned, the growth of 
the hemispheres is not uniform, it is far more vigorous medially than laterally, 
which is evident from the increasing thickness of the medial wall, while the 
lateral wall becomes relatively thinner. During this time, while the cells 
become more and more separated from each other, and from the outer wall, 
the increase of matter in the forebrain takes place mainly by the increase 
of neurites and dendrites. 

The cells lie more sparsely scattered in the dorso-medial part of the hemi- 
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spheres (fig. 11). The ventricular cell-layer here is thin, consisting only of 

one or two rows of longitudinal cells. In immediate proximity of the ventri- 

cular cells the large round peripherial cells are to be found; they are most 

densely packed towards the ventricle; this cell-layer becomes continually more 

sparsely scattered towards the periphery. Laterally the ventricular cells in- 

crease in number. The emigrating cells do not here attain the surface; they 

lie in a closely packed mass, separated from the inner layer of cells by fissure- 

like formations. Ventrally the ventricular layer increases still more, the den- 

sity of the outer layer here also becoming greater. The size of the cells in this 

peripheral layer diminishes, however, somewhat down towards the ventral side. 

In the subpallial part of the septum the ventricular cell-layer attains its 

greatest density; while dorsally to sulcus limitans internus it consists only of 

a single layer, it is here a 

dense cell-mass with at time 

a five- or six-fold layer of 

cells. These ventricular cells 

are rounder in form than 

the others, which stretch 

towards the ventricle. The 

cells in the caudal subpallial 

part of the septum extend 

as far as the outer edge. 

The two septal nuclei are 

1s em. Cross section. WV. /. s., nucleus here in process of develop- 

N. o. nucleus olfactorius lateralis /a//, 

regio curva. S. /. z., sulcus limitans inter ment, the medial one, for- 

Z. m., cing itself from the front 

caudad and upward along 

the medial surface, and the lateral, which developes along the ventricular 

wall and pushes forward medially, in the contrary direction therefore to 
nucleus medialis septi. 

Of the ventricular grooves, we find sulcus limitans internus, the ventral 
groove C, and laterally a groove which seems to be that described at earlier 
stages as G, which ran between grooves B and C, dividing the area between 
the latter into two parts. In the outer cell-layer beyond groove G, a cell-free in- 
cision is visible, laterally to which the peripheral cells run down in a wedge in 
the direction of the ventral surface (fig. 11, R. c.). This projecting part of the 
ventro-lateral cells originates behind the accessory bulbs, where the granular 


cells first extend as far as the outer edge; above these granular cells, are 


disposed some of the peripheral cells of the lateral part; when, further cau- 
] 
i 


dally, the granular cells disappear, this upper cell-wedge remains. This convex 
tongue-shaped cell-wedge stretches through the entire hemisphere as far as 


foramen monroi, 
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Length: 1,8 cm. and 2,0 cm, — No important alteration takes place in the 
telencephalon at these stages. Development proceeds along the same lines as 
in the preceding stages. The fusion of the two bulbi continues, till it finally 
extends in a caudal direction on a level with the rostral edge of the lateral 
ventricles and likewise embraces the ventral glomeruli part which was not 
hitherto connected with it. 

The ventriculus impar has become very broad, like the lateral ventricles, 
it is large and wide. The floor of the medial ventricle juts upwards medially 
in the form of a ridge towards the same, on the same spot at which in 
younger embryons a groove down to the commissural-bed was found. 

Length: 2,5 cm. (hindlegs: 0,5 mm.). — The lateral ventricles have be- 
come extended in a dorso-ventral direction along the greater part of the hemi- 
spheres. It is only furthest dorsally and caudally that they extend in a more 
horizontal direction. Simultaneously with the disappearance of the rounded 
form, a number of the old ventricular grooves have again become visible. 
The dorsal part of the ventricles is round, the ventral part is on the contrary 
pointed, This pointed part corresponds with the floor groove C, which has 
never entirely vanished. Groove G, shallow, but quite distinct, runs in the 
lateral walls inside the projecting cell section described at an earlier stage 
(fig. 11, R. c.). Dorsal to G, groove B again becomes visible, running ventral 
to the dorsal edge of the ventricle in the central part of telencephalon. Further 
caudad at foramen monroi, groove B rises towards the dorso-lateral corner 
of the ventricle. In the medial wall, sulcus limitans internus is clearly visible 
through the entire ventricle. In the caudal part of the hemisphere, zona limi- 
tans medialis extends up to the ventricle, thus dividing all the peripheral 
cells in the caudal edge of the septum into two parts: a pallial and a sub- 
pallial. 

A number of complications have arisen at the foramen monroi in con- 
sequence of the vigorous development of the septum nuclei, nucleus lateralis 
septi having been forced caudad and upward along the medial edge during 
its growth, the caudal part of zona limitans medialis becoming thereby almost 
vertical in position. At foramen monroi this septum nucleus now becomes 
visible forcing itself up dorsally to foramen, pushing zona limitans before 
it (fig. 12). Thus, in the upper medial corner of each half of the telencephalon 
a small nucleus lies dorsal to foramen monroi, separated from the pallial parts 
by a cell-free boundary. This is the first rudiment of partes fimbrialis septi, 
and is consequently formed of subpallial parts, which by their vigorous growth 
have been forced past and dorsal to foramen monroi. In consequence of the 
appearance of these fimbrial parts, the caudal part of sulcus limitans internus 
runs in that portion of the medial wall situated dorsally to foramen monroi: 
from the inner wall of the lateral ventricle it goes out later into the upper 
part of the medial ventricle. It has its terminal point, however, at the same 
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spot as before, viz. beside the dorsal epithelial fold, which is connected with 
the medial edge of the pallium 


Pal As above-mentioned, the 
lateral nucleus has powerfully 


increased, not only in a caudal 
direction, but extending also 
further rostrally than before. Its 
- cells have become separated from 
the ventricular cell-layer in small 


groups or rows, which approach 


the medial edge. — The medial 


septum nucleus is of less impor- 


tance, it is situated in the rostral 


Fig. 12. Rana, 2.5 cm. Cross section behind the part of the brain along the media 
oramen monroi. C. a., commissura anterior. F7mé., wall, in front of the region over 
fimbr N. nucleus olfactorius lateralis. 
nucleus preopticus. /a//., pallium. S. 1. i., 
sulcus limitans internus. 7d. o/f, tuberculum olfac- Laterally and ventrally a po- 
torium. 7. /. m., zona limitans medialis. 


which the lateral nucleus extends. 


werful cell-free layer surrounds 
the outer walls of the hemispheres. The peripheral cell-layer has, especially in 
the lateral wall, become much less thick; the ventricular cell-layer there has 
also diminished. It is only in the subpallial part of the septum that a denser 
ventricular layer of cells remains, clearly consequent upon-the continued vigo- 
rous development of this part of the brain. Dorso-medially the outer cells are 
disposed in rows in the direction of the ventricle, more densely packed near 
the latter and more sparsely towards the periphery as at the preceding stages. 
Length: 2,8 cm. (hindlegs: Zim ‘Waclis 


2 mm.) and 3,0 cm. (hindlegs: i Nuckms 


3 mm.). — As these two stages 
correspond fairly well with the 
previous one and no particular 
fresh developments in growth are 
to be noticed, I will pass on to 
the following stages. G-- 

Length: 3,2 cm. (hindlegs: 
1,5 mm.) and 3,5 cm. (hindlegs: 
6 mm.). —- At the earlier of these 
two stages, the lateral ventricles Fig. 13. Rana, 3,5 cm. Cross section. Nucl. 4. s., 
nucleus lateralis septi .Vauc/. m. s., nucleus media- 
lis septi. WV. 0. 7., nucleus olfactorius lateralis S. Z. 


dorso-lateral direction, which is sulcus limitans inte rnus. Zudb. olf. tuberculum ol 
factorium. Z. 7. m., zona limitans medialis. 


show a tendency to stretch in a 


completed at the later stage 
(fig. 13). The ventricles only become round frontad towards the formatio 


bulbaris. They are still widest dorsally, while the ventral part is almost fissure- 
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like in places. Their form is singularly irregular, the walls of the hemispheres 
curving inwards towards the ventricle both medially and laterally. At the 
foramen monroi the ventricles are still rather wide; they now project into 
the caudal part of the hemisphere, thus, in consequence of continued eva- 
gination, the posterior horn of the ventricle have developed ; the hemispheres 
also being evaginated in a caudal direction (fig. 14). 

The ventricular grooves are: sulcus limitans internus, the ventral groove 
C and the lateral grooves B and G. Sulcus limitans internus is indistinct in 


Tu b.olf - 


Fig. 14. Rana, 3,5 cm. Cross section behind the foramen monroi. 

C. a., commissura anterior. /7zmdé., fimbria. WV. o. 7., nucleus olfactorius 

lateralis. Pad/., pallium. preop., recessus preopticus. S. 7. 

sulcus limitans internus. 7%. o/f., tuberculum olfactorium. Z. m., 
zona limitans medialis. 


the rostral part of the ventricle; when first visible on the transverse section 
it is situated approximately in the centre of the medial wall. Further caudad 
it rises upwards, at the same time becoming deeper. Passing foramen monroi, 
it becomes a groove in the medial ventricle and ends as before at the dorsal 
epithelial membrane. Groove B is only visible at the earlier of the two stages. 
Groove G is on the contrary most distinct at the later stage. Here the latera! 
wall of the hemisphere forms two ridges in the direction of the ventricle, 
between which groove G runs in a fairly ventral direction (fig. 13). 

Zona limitans medialis is very clearly defined, particularly in the caudal 
part of the hemisphere (fig. 13, Z. 1. m.). Approximately horizontal in the 
rostral part, it assumes a vertical position at foramen monroi. Its position 
is especially worthy of notice in relation to sulcus limitans internus, as it does 
not run straight out towards this groove at the wall of the ventricle but 
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zona limitans. This circumstance is most noticeable in the caudal parts of the 


hemispheres, where zona limitans is broad close to the ventricle as well. 


The fimbrial part of the septum has become larger, those parts of nucleus 


lateralis septi stretching dorsally to foramen monroi are at this stage already 


fairly important. Of the septum nuclei, the lateral is the larger, extending ° 


practically through the entire hemisphere (fig. 13, Nucl. 1. s.). It separates 


from the ventricular cell-layer just below sulcus limitans internus. On a series 


of transverse sections the nucleus is seen to begin somewhat behind the sec- 


tions on which the accessory bulbs 
are found, i. e. in the rostral bor- 
der of the hemisphere proper. - 

As stated above, nucleus medialis 


septi (fig. 13, Nucl. m. s.) sepa- 


rates trom the granular cells in 
bulbus olfactorius, from’ whence 
the cells extend medially right up 
to the wall of the brain caudad 
and upward through the subpallial 
parts of the septum. This nucleus 
has not yet at the 3,5 cm. stage 
extended through the whole sep- 
tum, nor as far as foramen mon- 
roi. The difference between the 
cells in the lateral and the medial 
septum-nuclei is considerably (fig. 
15), as might be expected from 
their originating in such different 
cells are 


cell areas. The lateral 


e141” :. 


Fig. 15. Rana, 3,5 cm. Cross section, pallium, 
imitans and the dorsal part of septum, Mucl. 
nucleus lateralis septi. Nucl. m. s., 


zona ] 
nucleus 
medialis septi. Pa//., pallium. Sept., septum. S. 7, 7, 


} 


sulcus limitans internus. 


large, although smaller than the pallial cells, and compose small groups of longi- 


tudinal form, lving one beyond the other between the ventricle and the medial 


wall of the brain. These cells are mostly round in form. The cells of the 


medial nucleus are decidedly inferior in size to those of the lateral nucleus, 


do not stain so darkly and are elliptic in form; they are all disposed along 


the medial septum wall and in a dorso-ventral direction. 


The lateral wall of the hemisphere is in process of reduction, although 


as yet considerably more powerful than in the adult frog. The tateral part 


forms, as already stated, two ridges running to the ventricle on each side of 


oT 


oove G (fig. 13). The ventricular cell-layer is here unusually rich and is 


separated from the peripheral cells by fissurelike formations resembling those 


two parts. Outside the two inner cell areas we find two outer 


found at earlier stages. The dorsal ventricular is the more powerful of these 


areas of cells 
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rostrally separetad from each other by a narrow cell-free segment. From 
the dorsal area the cells descend in a point towards the outer surface 
of the brain. On a level with foramen monroi a part of the ventral lateral 
nucleus is seen differentiating from it forming a small round nucleus close 
to the cell-free part embodied in the lateral forebrain tract, with which this 
small nucleus appears to be connected. 

Stages with developed forelegs (near the metamorphosis). — The brain 
now begins to resemble that of the adult frog, both in form and in disposition. 
of cells. The lateral ventricles are long and narrow (fig. 16) except in the 

proximity of foramen 
monroi. In the bulbous 
part, where they extend 
in towards the granular 
cells, they are at first 
transverse fissures, their 
corners formed medially 
by the ventral floor 
groove C, and laterally 
by groove G. A dorsal 
groove soon appears, 
which a short distance 
caudad gives the ven- 
tricle a triangular form 
on the transverse section. 
Groove G becomes shal- 


Fig. 16. Rana, a_ stage near the metamorphosis. Cross sec- lower, the medial part 
tion. 4. 2. s., nucleus lateralis septi. V. m. s., nucleus medialis 
septi. VV. 0. Z., nucleus olfactorius lateralis. 2. c., regio curva. bends downward and 


S. z., sulcus limitans internus. o/f., tuberculum olfacto- 


the ventricle becomes a 
rium. Z. 7. m., zona limitans medialis. 


dorso-ventrally situated 
fissurelike formation. Sulcus limitans internus becomes visible approximately 
where the ventricles change from the triangular to the oblong form. 

The medial wall of the brain is thicker than the lateral. The two septal 
nuclei have developed vigorously. The medial nucleus (fig. 16, V. m. s.) lies 
like a powerful multistratal cell area along the medial surface of the hemi- 
sphere from the ventral side right up to zona limitans medialis in the central 
part of the hemisphere. Further caudad it does not extend so far up; the 
fimbriate nuclei, now large in size, are still only formed from the lateral septal 
nuclei. — Zona limitans medialis is clearly visible immediately behind the 
commencement of sulcus limitans internus, originating simultaneously with 
the lateral septum nucleus; it does not at first stretch in towards the ventricle, 
but only separates the peripheral cell-parts from each other. Further caudad 
it runs right in towards sulcus limitans internus, but its inner section is 
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extremely narrow. It becomes continually broader and more fully developed 
as it advances caudally; as already indicated at the preceding stages, it there 
descends towards the ventricle dorsal to sulcus limitans internus. 

In the lateral wall of the hemisphere the cell part situated ventrally to 
groove G and the projecting cell-wedge (FR. c.) is that which has become 
most reduced (fig. 16). The outer cell-layer is more powerful furthest frontad 
towards formatio bulbaris; more caudally it becomes sparser and diminishes 


also dorso-ventrally in circumference, ending at foramen monroi in the above- 


Rec preop. 


Fig. 17. Rana, cross section through the same brain as in fig. 
16. Caudal part of the forebrain. F2mdé., fimbria. o. 2, nu- 
cleus olfactorius lateralis. V. s. com., nucleus supracommissuralis. 
N. ¢., nucleus teniez. pallium. Rec. preop., recessus 


preopticus. S. /. 2, sulcus limitans internus. 


mentioned small round nucleus. At this stage, however, the said nucleus 1s 
considerably larger in circumference than before. The dorso-lateral nucleus 
is fairly large, in the anterior part of the brain it extends in front of the 
dorsal part of the lateral ventricle and stretches in towards the medial side 
(fig. 17) to the cell group formed of the rostral part of the pallium. Caudally 
it extends behind foramen monroi and ends in the occipital lobe. 

The pallial part situated dorsally and medially to the laterai ventricle, 
is practically quite filled with cells, radially disposed towards the ventricle. 
In the periphery they lie rather sparsely scattered along the surface 
of the hemisphere, inwards they lie more closely packed and_ have 
their longitudinal axe directed towards the ventricle. The remainder of 


the ventricular cell-layer is composed only of a laver of ependymal cells. 
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Fig. 18. Rana, a stage near the metamorphosis. Hori- 
zontal section ventral to the foramen monroi. C. /. a., 


the olfactory bulb. AZ. c., mitral cell layer of the olfactory 
bulb. A. caud., nucleus ventralis striatici (nucleus cau- 
datus; Johnston). 4. /. s., nucleus lateralis septi. V. m. 
s, nucleus medialis septi. 4. 0. 7, nucleus olfactorius 
lateralis. Pad/., pallium, Seft., septum 5S. sulcus 
limitans internus. S. Z., sulcus prepallialis. 


THE FOREBRAIN OF THE 


7. -- Acta Zoologica 1922. 33 


CONTRIBUTIONS TO THE FOREBRAIN MORPHOLOGY 


commissura pallii anterior. G7. c., granule cell layer of 


FULLGROWN 
LIGHT OF ITS EMBRYONIC DEVELOPMENT. 


A careful investigation of the frogbrain in its embryonic stages seems 


ment, or even remained at an embryonic stage. This is, however, by no means 


cells 


Rostrally 
extend far 


the pallial 
down through 
the medial wall, so that in 
a series of horizontal sec- 
tions part of the pallium lies 
in front of the  subpallial 
parts of the septum and its 
(fig. 18). 
in front of this pallial part 


nuclei Dorsally 
we find the above mentioned 
medial part of the dorso- 
lateral nucleus; more vent- 
rally the granular cells ex- 
frontad at this 
towards the pallium 


tend stage 
part. 


No dorso-ventrally directed 


grooves are as yet seen 
to have developed in the 


rostral part of the lateral 
ventricle, the boundaries be- 
tween the different groups 
of cells surrounding it are 
however distinctly defined by 
the varying types of cells 
found in them. 


FROG SEEN IN THE 


to lead to a conception of the same differing in a great degree from 
that which has hitherto been accepted. EDINGER was the first to point out 
that the brain of Amphibia is at an embryonic stage and the simplest in 
structure among the vertebrates. This statement has since been repeated by 
practically every investigator of the amphibian brain belonging to EDINGER’s 
school. The most cursory glance at one or two stages of the embryonic frog- 
brain shows, however, that in regard to telencephalon, EDINGER’s statement 
is without any real foundation. If the forebrain of the frog had really an 
embryonic character it would follow that after the formation of the hemi- 
spheres had taken place, it would have undergone only very slight develop- 
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the case, the difference in the forebrain of e. g. a 1,2 cm. frog-larva and an 
adult frog being so great, that it is hardly possible to suppose they belong 
to the same species. The telencephalon is far from remaining at an embryonic 
stage, certain parts having undergone extremely vigorous reduction, while 
other parts, on the contrary, are singularly slightly developed in the embryo, 
and only arrive at complete development in the full-grown individual. It is 
only by tracing the development of telencephalon in the frog-embryons, stage 
by stage, as has been done in this case, that it becomes possible to obtain 
a well-founded idea of its morphology. 

The pallial parts. —- It is possible to distinguish a number of grooves on 
the surface of the telencephalon already at an early embryonic stage before 
the lateral ventricles have begun to develope. On the outer dorsal surface the 
groove indicated with the letter F is visible, on the inner ventricular surface 
grooves B and C. Grooves E and B together form the boundary of the dorsal 
part of the lateral plates, which lies medial to the dorso-lateral cell-free 
section (fig. 5). Groove B may be traced through practically all stages of 
development. After the evagination of the lateral ventricles it forms a lateral 
boundary-groove within the same. Groove EF, on the other hand, disappears 
fairly early. The cells situated dorsally and medially to these two grooves 
differ considerably in disposition and appearance from those ventral to them. 
I consider that this cell-area, so well-detined in frog-embryons, forms the 
pallial part of the telencephalon in this species; thus I homologize groove /? 
with the sulcus limitans pallii of other vertebrates; the outer groove FE I con- 
sider homologous with the fissura endorhinalis externa of reptiles, which in 
the latter forms an outer boundary-groove for the pallial parts. In tadpoles. 
as in reptiles, this groove frequently is continued by a set of blood-vessels, 
which force themselves into the telencephalon in a position corresponding 
to that held by the groove. The above-mentioned well-defined pallial area 
is considerably less in circumference than that part of the forebrain previoush 
designated as the pallium, which at the embryonic stages extends right down 
to the groove marked G (fig. 8). In the adult frog sulcus limitans pallii runs 
somewhat ventral to the dorsal border of the lateral ventricle. It is true that 
the groove itself is here indistinct, but the differences in cellstructure, which 
at the embryonic stages are found on either side of the same, remain; there 
is no difficulty in pointing out the position of the lateral boundary-groove 
and boundary-zone between the pallial and subpallial areas. A fully developed 
cell-free zona limitans lateralis cannot, however, be found in either embryos 
or adult animals. — Thus, the dorso-lateral cell-free area at the outer wa!! 
of the brain (fig. 5, d. 1. c. a.), which has been described at the embryonic 
stages, is situated ventral to the pallium; it appears as has already been 
stated, to be originally formed of olfactory fibres, which give rise to tractus 


olfactorius lateralis, this tract thus traversing the subpallial region in analogy 
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with what is the case in other lower vertebrates. The pallium developes most 
vigorously in a medial direction, till it forms a powerful part completely filled 
with cells. Two cell-layers, an inner ventricular one and an outer cortex, 
composed of newly-formed cells migrating from the inner layer, may be 
distinguished in the pallium as well as in other parts of the forebrain at the 
earlier embryonic stages (fig. 9). This form of development for the cortex 
is in full agreement with that which, according to Professor HoL~mGrrx, 
gives rise to the primordial cortical layers in sharks. Thus, at earlier stages, 
it is quite possible to distinguish a cerebral cortex clearly separate from the 
ventricular cell-layer. This cerebral cortex, however, never arrives at such a 
degree of development in the adult frog, that a compact cell-mass can be 
distinguished. On the contrary, this rudimentary cortex appears te become 
reduced by degrees and to merge into a cell-mass consisting of fairly sparsely 
scattered cells, situated between the ventricle and the outer surface of the 
brain, where, however, the outer cells have retained the position, parallel 
with the outer surface of the brain, which is characteristic for the migrated 
cortex parts, and where the remaining cells are disposed radially towards 
the wall of the ventricle. — The medial limits of the pallium, zona 
limitans medialis and sulcus limitans internus, originate simultaneously 
with the beginning development through evagination of the hemispheres. 
In Amphibia the pallium never extends in a_ ventro-medial direction 
below zona limitans medialis, this boundary is from the beginning so 
well-defined and the cells on either side of it so clearly separated from 
each other, that there can be no question of assigning parts situated ventrally 
to it to the pallium, as JonNston has done with the so-called fimbria and 
the nuclei from which they are formed. There is as little foundation for the 
view held, formerly at least, by ELLior Smiru, that primordium hippocampi 
developes from the fimbria and thus is a subpallial part. 

As the medial part of the forebrain becomes its position through eva- 
gination of the lateral plates, there theoretically may exist a primary con- 
nection between the medial and lateral structures of the frontal telencephalic 
parts. The two ventricular boundary-grooves between the pallium and the 
subpallium are thus strictly speaking only one groove, 1. e. sulcus limitans 
pall, which through the anterior part of the telencephalon having become 
bent into the original medial ventricle (fig. 6), continues along the medial 
side. It is possible to prove a direct connection between the two grooves even 
in older frogs, although the rostral part of the telencephalon has then under- 
gone great changes through the vigorous deveiopment of the olfactory bulbs 
situated there. Sulcus limitans internus is in adult frogs and older embryons 
continued in the rostral part of the lateral ventricle by a groove named by 
Gavupp sulcus prepallialis (figs. 18 and 19, S. p.), which thus runs obliquely 


up trough the ventricle to the dorsal edge of the same. A similar proceeding 
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may be noticed laterally in sulcus limitans pallii, which also rises upward to 


the upper corner of the ventricle, where it converges on the medial groove. 
Thus these two srooves 
bound the pallium rost- 
rally as well as_ vent- 
rally ; the rostrally situa- 
ted bulbus_ olfactorius 
part of telencephalon is 
consequently an entirely 
subpallial part. At the 
_ stages where the hemi- 
spheres have newly begun 
to form and the bulbus 
rudiments remain partly 
in their original position, 
it should be easy to show 
the connection between 
the two boundary groo- 
ves, especially as sulcus 
limitans palli is then 
very distinct, but the 
anterior part of the ven- 
tricle is so compressed, 
that it is difficult to prove 
Rana, adult. Horizontal section ventral to the toramen 


this fact. It is, how- 
monroi. £. acc., bulbus accessorius. G7. c., granule cell layer 


of the olfactory bulb. J/. ¢., mitral cell layer of the olfactory ever, possible to trace 
bulb. .\. cand., nucleus ventralis striatici (nucleus caudatus; 
Johnston). A. m. s, nucleus medialis septi. V. 0. 7, nucleus 
olfactorius laterali N. eo. m., nucleus olfactorius medialis. rally into the ventricle, 
Pall., palli Sept., septum. S. 7. z., sulcus limitans internus. . 


both these grooves rost- 


5. f., sulcus praepallialis. V. m., ventriculus medialis. one on each side, till the 
latter becomes extremely 
smali. A connection probably exists between them. Sulcus limitans pallii origi- 
nates at the base of the anterior epithelial membrane at the lateral plate, this 
membrane still remains at the evaginated stage, uniting the two inward-curving 
lateral plates; it is possible to trace ‘sulcus limitans internus in a caudal direc- 
tion up to this base of the membrane, thus it has the same starting-point as the 
outer pallial boundary-groove before evagination has taken place, which fact 
also points to both grooves being traceable to the original sulcus limitans 
palli. 

Three distinct parts may be distinguished in the pallium of the adult 
frog: a medial hippocampal pallium, a dorsal general pallium and a lateral 
pyriform pallium. Of these the hippocampal and the pyriform pallium extend 


furthest frontad. In reading a series of transverse sections in a caudal 
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direction, the general pallium is seen wedging itself in between these two 
parts. Caudal the pyriform and general paliium extend furthest, stretching 
Nims NLs out into the most caudal 

part of polus occipitalis. 

The hippocampal pallium 
ends somewhat caudal to 


4 


foramen monroi, where its 
two boundary-grooves con- 
verge. 

Dorsally along the ven- 
tricle the hippocampal pal- 
lium is bounded by a hori- 


Fig. 20. Larva of a south-american tree-frog. Cross section. zontal groove, sulcus limi- 
H.p., hippocampal pallium. ZV. ¢., nucleus ventralis striatici 
(nucleus caudatus; Johnston). M. s., nucleus lateralis 
septi. WV. m. s., nucleus medialis septi. V. 0. 7, nucleus In Rana, this groove 1s 
ome lateralis. 5. sulcus limitans externus. i. well-defined only in the 
h. /., sulcus limitans hippocampi lateralis. S. 2. z., sulcus 
limitans internus. S. s., sulcus septalis. 7. 0., tuberculum full-grown individual; in 
olfactorium. Z. 7. m., zona limitans medialis, 


tans hippocampi lateralis. 


older larvae, a faint indi- 
cation of the commencing groove may be observed. In other species of Anura 
this pallial groove is already distinct at the larval stage, this is the case in 
Pipa and a species of South-American tree-frog, which I have investigated 


(figs. 20 and 22, S. /. h. 1.). The ependymal cell-layer in the hippocampal area 


is very thin, differing in this respect from the ependymal layer which sur- 
rounds the rest of the ventricle. The ganglion cells of this part of the pallium 
are large and fairly round in form. With chresylviolet they stain lighter than 
the other pallial cells. The cells lie thinly scattered between the ventricle 
and the surface of the brain, but somewhat more closely packed towards 
the ventricle, where they are partly disposed in rows, parallel with its sur- 
face. The outer cells are radially disposed towards the ventricle. 

In the general pallium the ependymal cells lie closely packed. The peri- 
pheral cells are elongated, considerably smaller than the hippocampal cells, 
and appear darker than the latter on sections stained with chresylviolet. The 
radial disposition of the cells towards the ventricle is more striking here than 
in the hippocampal part. The cells here also extend to the surface of the brain. 

The dorsal boundary of the pyriformal pallium converges approximately 
on the dorsal corner-groove of the ventricle. The cells here are considerably 
less differentiated, and are more closely packed towards the ventricle. The 
outer cells do not extend to the surface of the brain, the inner are found 
aggregated in a couple of cell-plates close to the ventricle. The radial dis- 
position of the cells may again be observed in this part of the pallium. In 
the matter of form and impregnability the cells of the pyriformis part cor- 
respond with those of the general pallium. 
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The subpallial parts. — The subpallial, as well as the pallial parts are 
originally connected in the rostral part of the telencephalon, but during the 
process of development they become partly separated in consequence of bulbus 
olfactorius, which was originally situated laterally having been forced frontad 
towards the rostral edge of the brain, simultaneously with the increase of the 
latter in size. 

The lateral parts of the subpallium are those which are best developed 
at the embryonic stage; they are considerably more powerful than the medially 
situated parts of the septum. That part of the forebrain situated to sulcus 
limitans pallii is divided by the groove, which at the larval stage was de- 
signated by the letter G, into a dorsal and a ventral part. This is the groove 
which in other vertebrates is known by the name of sulcus limitans externus 
or lateralis, it is already developed at the early embryonic stages (fig. 4). 
In the adult animal it may be traced from the region of foramen monrot 
caudad to the anterior part of the lateral ventricle, where it runs beside the 
dorsal edge of the granular cell-layer. Here it rises towards the upper corner 
of the ventricle, parallel with the sulcus limitans pallii, crosses over, in like 
manner, to the medial side of the ventricle and continues there as a groove, 
called by Gavupp Sulcus prelimbicus, which forms the boundary between 
eminentia postolfactoria (GAvupp) and the granular cells in bulbus olfactorius. 


That part of the subpallium which in the’ adult frog is bounded by sulcus 


limitans externus and the pallial boundary-groove is nucleus olfactorius late- 
ralis. Thus this nucleus also extends to the medial side in the rostral part 
of telencephalon, rising on the dorsal side of the ventricle simultaneously 
with its boundary-grooves in the anterior part of the ventricle, to drop again 
later on the medial side, where, in front of the septum, it forms a section 
that curves inward to the ventricle. This is eminentia postolfactoria (GAUPP), 
which should by rights be called nucleus olfactorius medialis (fig. 19, N. 0. 
m.). The continuation in this manner of a lateral part of subpallium on the 
medial side of the brain, would appear to be a consequence of the evagination 
of telencephalon. Its further penetration in a caudal direction on the medial 
ide is, however, hindered by the powerful development of the septum parts. 
(utside the nucleus olfactorius lateralis lies the tractus olfactorius lateralis, 
which follows the nucleus from its most rostral part to polus occipitalis, 
where the tract passes over through stria medullaris into commissura habe- 
nularis. The olfactory tract originates in the anterior part of the telen- 
cephalon, where some fibres are running laterally and giving rise to the 
lateral olfactory tract, others medially, giving rise to the medial olfactory 
tract. This tract, which SNEssSAREW (1908) was the first to describe correctly, 
runs down on the medial side of the hemisphere, following in its course the 
medial olfactory nucleus down towards the ventral side of the forebrain. 
Behind this nucleus the tract runs down towards the ventro-medial corner of 
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the hemisphere, continuing there caudally to the region of foramen monroi, 
where it rises on the lateral side to unite with the lateral olfactory tract an 
with it merge into the habenular-commissure. 

The lateral olfactory nucleus appears in the adult frog as a faint curved 
cell-mass, with its concavity pointing in the direction of the surface of the 
brain ; it extends from the ventral edge of the pallium, where it projects slightly 
from the ventricle, down into the part called regio curva. The cells in the 
olfactory nucleus differ from the pallial cells, appearing to have migrated in 
flocks, whereas the pallial cells are radially disposed. 

This part of the telencephalon was formerly called lobus pyriformis 
(HERRICK) or paleopallium (Kaprprers and others) and was thus regarded 
as a pallial part. As the pallial boundary according to my opinion in frog- 
embryons must be placed dorsal to this nucleus it cannot be a pallial part. 

sy comparing the frogbrain with that of other lower vertebrates and rep- 
tiles, I have found that there is a striking resemblance between the nucleus 
olfactorius lateralis in these animals and this nucleus in the frogbrain, not 
only as to its position and development but also concerning its fibre con- 
nections. In the telencephalon of sharks and Chimaera as well as of bony 
fishes and Protopterus there is found a nucleus situated between the zona 
limitans lateralis and the tuberculum olfactorium. In those types having an 
inverted forebrain that nucleus lies medial to the lateral olfactory tract. The 
nucleus olfactorius lateralis in sharks develops in the same way as this nucleus 
in the frogbrain. Thus in the latter nucleus I see an homologon to the nucleus 
olfactorius lateralis, which has not before been recorded from the amphibian 
forebrain. 

As has already been pointed out, the lateral wall of the hemisphere is 
particularly well developed in the frog-larva. Here, as in the pallium, an inner 
ventricular layer of cells may be distinguished from an outer migrated cortical 
layer (fig. 7). These cell-layers are in their turn subdivided into a dorsal 
and a ventral part by sulcus limitans externus (G). The inner cell-layer 
appears in these frog-larvae to represent a subpallial part of the brain, viz. 
corpus striatum. These striatal parts are, however, subjected to such powerful 
reduction during embryonic development, that they have almost entirely dis- 
appeared in the full-grown frog. Outside the dorsal striatal region an outer 
cell-layer differentiates at the larval stage (fig. 11, NV. o. 1), giving rise to 
the nucleus olfactorius lateralis described above; ventrally a cortical-like part 
differentiates (tub. olf.), presenting a striking resemblance to tuberculum 
olfactorium, not only in the way it originates, but also in appearance (figs. 
20 and 21). It is well-known that tuberculum olfactorium is found fully 
developed in selachians and Dipnoi as well as in reptiles. GAupp has pointed 
out that the part of subpallium which he calls pars angularis, might be homo- 
logous to the area olfactoria of reptiles; I know of no other investigator 
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who has attempted to discover a tuberculum olfactorium in the frogbrain. 
In larvae this cell region lies like a typical bowl-shaped formation, surround- 
ing the ventral striatal area. 
\Vhen striatum becomes redu- 
ced in the process of develop- 
ment, the parts situated out- 
side this embryonic region are 
in consequence again drawn in 
towards the surface of the ven- 
tricle, thus, both the lateral 
olfactory nucleus and the ven- 
tro-lateral nucleus are found in 
a ventricular position in the 
full-grown frog. therefore 
Fig. 21. Pipa, larva. Cross section through the an- 


consider that part of subpal- 
part of the forebrain. MW. c. nucleus ventralis 


(nucleus caudatus; Johnston’. WV. 7. s, nucleus hum lying between regio curva 


iteralis septi. .V. Z, nucleus dorsalis striatici (nucleus 

and the lower edge of the ven- 
entiulormis: Jonnston N. nucleus medialis sept. 

Pal pallium. 7d. off tuberculum olfactorium. Z. tricle as tuberculum olfactorium 


/. m., zona limitans medialis. 


in Rana. — Tuberculum olfac- 
torium continues caudally behind foramen monroi in a small round nucleus, 
situated ventro-laterally to the lateral ventricle. As in the case of tuberculum 
olfactorium, this nucleus is most clearly defined in the larval stages (fig. 17, 
N. t.). It is, as is also the case with tuberculum olfactorium, particularly well 
developed in the larvae of Pipa, and of the above-mentioned American tree- 
frog (fig. 22). As this nucleus, in regard to fibre-connections as well as to its 
position and its connection with tuberculum olfactorium appears to correspond 
with the nucleus tenia of sharks, and Dipnoi, I must pronounce it homo- 
logous with the latter nucleus. 

Striatum has in the adult frog been increased by a third caudal part, 
which developes only at the later larval stages. This caudal striatum part lies 
along the lower edge of the ventricle, partly medial to the nucleus teniz. In 
the adult specimen it also extends somewhat medially to the ventricle, and 1s 
then separated from the septum by a groove. Rostrally this region is also 
bounded by a vertical groove, which may be observed in older larvae. This 
part of striatum becomes concentrated behind foramen monroi in a compact 
nucleus, the anterior part of which lies ventro-medially to nucleus teenie. 
As already stated, its anterior part is covered by tuberculum olfactorium, as 
is the case with part of the nucleus caudatus (JoHNstTon) in reptiles, with 
which it also appears to correspond in regard to position.’ The nucleus cau- 
datus of reptiles extends, it is true, considerably further in a rostral direction 

* To the tuberculum olfactorium in reptiles I thus include the substantia perforata 
anterior, as a caudal part without cortical arrangement (islands of Calleja). 
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than is. the case with this caudal striatal part, I consider, however, that the 


ventral swelling of the striatum, described at embryonic stages, is a rostral 


part of this nucleus, which in the adult frog only survives as a ventricular 
cell-layer. In the embryons of Chrysemys, a rostral part of nucleus caudatus 


(JoHNSTON) may be distinguished, situated 
close to the ventricle and differentiating into 
two parts at foramen monroi. The dorsal part 
extends some distance into the posterior lobe 
of the hemisphere, the ventral running down 
into telencephalon medium and extending 
there to the upper part of nucleus preopticus. 
This extension of nucleus caudatus agrees 
so well with the striatum nucleus in Rana 
described above, that I do not hesitate to 
homologize these nuclei. In Rana the nucleus 
ventralis striatici is frontally not deliminated 
from the ventricular layer and therefore in 
this part cannot be considered as quite corre- 
sponding to the nucleus caudatus (JoHN- 
STON) in reptiles. In Pipa-embryons, how- 
ever, the head part of the nucleus ventralis 
striatici is quite free from the ventricle and 
basally covered by the tuberculum olfacto- 
rium (fig. 21, N. c.). This structure in Pipa- 
embryons having a cortical arrangement more 
or less as in reptiles makes the resemblance 
of these structures in Pipa and reptiles very 
striking. The head of the nucleus ventralis 
striatici in Pipa-larvae posteriorly becomes 
connected with the ventricular wall and is 


Sta. Z.l.m. 


Fig. 22. Pipa, larva, the same series 
as in fig. 21, cross section behind 
the foramen monroi. JV. c., nucleus 
dorsalis striatici (nucleus caudatus; 
Johnston). 4. 2, nucleus ventralis 
striatici (nucleus lentiformis; John- 
ston). V. 0. 7., nucleus olfactorius la- 
teralis. WV. ¢., nucleus teenie. Pad/., 
pallium, recessus praeopticus. 
S. 2. e, sulcus limitans externus. S. 
h. sulcus limitans hippocampi 
lateralis. S. 7. 2, sulcus limitans in- 
ternus. 5S. #., sulcus limitans pallii. 
S. s., sulcus septalis. Z. 7 m., zona 
limitans medialis. 


to be followed caudally as a thin cellular band which at the foramen 
monroi merges with the nucleus called by Herrick the amygdalus-nucleus. 


In amphibians the nucleus in question thus seems to correspond to the tail 
of the caudate in reptiles forming part of the amygdala. Herrick has namely 
described the corresponding nucleus as amygdala on account of its fibre- 


connections and of its function. JonNston (1915) comprises the following 


parts of the turtlebrain in an amygdalus-complex: nucleus olfactorius late- 


ralis, the tail of nucleus caudatus, the medial large-celled nucleus and pro- 


bably part of the dorsal ventricular ridge. According to these writers, nucleus 


caudatus thus forms a part of amygdala, although, as HERRICK points out, 


it cannot be entirely homologized with so simple a nucleus as nucleus caudatus 
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amygdalus proprius in reptiles, is not identical with the nucleus in Amphibia 
described above, it is of pallial origin, thus corresponding with another part 
of the amygdalus-complex in mammals than nucleus caudatus (JOHNSTON). 

In my opinion, the striatum in the frog thus consists firstly of a rostral 


area, Which during the embryonic stage is a fairly powerful part, divided by 


a horizontal groove into an upper and a lower part, secondly, of a caudal 
area. A portion of the dorsal part might possibly be homologous with nucleus 
lentiformis (JonNsTon) (fig. 21, V. 1.), the ventral forms part of nucleus cau- 
datus (Jonnston) (NV. c.). This rostral area becomes reduced during deve- 
lopment, a posterior part developing at the same time from nucleus ventralis 
striatici, which thus in the full-grown frog represent the remaining indepen- 
dent part of the striatum, the rest merging with the tuberculum olfactorium 
and the nucleus olfactorius lateralis at the ventricular wall. 

Kappers, DE LANGE and ROtuH1G have placed an epistriatum immediately 
ventral to sulcus limitans externus, i. e. in that part of telencephaion assigned 
by them to the subpallium. De Lance considers that epistriatum is formed 
from striatum, Kappers, however, contests this view in his newly published 
work: "Vergleichende Anatomie des Nervensystems.” It does not appear to 
me that there is any reason to try to homologize any part of the brain of 
the Amphibia with the epistriatum of reptiles; should such a part of the brain 
exist, it would have to be sought within the pallium region, and thus dorsally 
to sulcus limitans pallii. 

That part of the subpallium situated medially to the lateral ventricle and 
ventrally to zona limitans medialis, is in the adult frog the most powerfully 
developed part of the hemisphere. This part is variously designated as corpus 
precommissurale, paraterminal body and septum; I adopt the last mentioned 
term. The septum extends in a caudal direction from the caudal boundary 
of the granular cell-layer of the bulbus region, through the ventro-medial 
part of the forebrain to nucleus preopticus. In frog-larvae this part of telen- 
cephalon is the last to develope. A considerable time elapses after the com- 
mencement of evagination before an actual septum part can be observed. The 
ventricles are divided from the outer surface in a medial direction only by a 
thin membrane, which may be compared with that which in urodeles goes by 
the name of septum ependymale. A powerful pallium forms an arch over 
this membrane, and ventral to it is seen the massive basal part which later 
assists in forming the septum (fig. 10). Ventral to the base of the above- 
mentioned membrane, and thus exactly below the boundary of pallium, the 
lateral septal nucleus begins to differentiate from the ventricular cell-layer 
(fig. 11, N. 1 s.), which lies in the posterior border of the newly formed 
septum. The nucleus increases in size with remarkable rapidity, new cells 
ceaselessly migrating from the ventricular layer. It increases partly in a rostral, 


partly in a caudal direction, extending medially almost to the surface of the 
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hemisphere, till it at last forms that part of the septum which borders on 
zona limitans medialis (fig. 15). Its vigorous increase in a caudal direction 
causes it to force this boundary-zone from its original horizontal position, 
rising its medial part upwards till it finally occupies an almost vertical 


position, Through the caudal expansion of nucleus lateralis septi, it finally 


presses past foramen monroi, dorsally to the latter, thus giving rise to pars 
fimbrialis septi (figs. 12 and 14). — The medial septal nucleus originates 
from the granular cell-layer of bulbus olfactorius, being thus formed of the 
rostral ventral part of the subpallium, increases in a caudal and dorsal 
direction during the development of the brain, till in older animals it is found 
as a powerful nucleus stretching through the whole of the septum along its 
medial surface (fig. 16) and finally, in the adult frog, extends right into 
pars fimbrialis septi. This septal nucleus appears to be homologous with the 
nucleus which in teleosts is termed nucleus olfactorius anterior pars pre- 
commissurale, which is also derived from the bulbous part of the brain, a 
fact pointed out by Professor HOLMGREN (1920). 

If we accept JonHNsToON’s view that the fimbrial nuclei must be assigned 
to the pallium, the boundary of the latter would have to be drawn as far 
down as bulbus olfactorius, since the nuclei forming the fimbrial part of sep- 
tum extend through the greater part of the latter. The embryonic origin of 
the fimbria, however, clearly proves the subpallial source of these parts, the 
position of foramen monroi originally also coincides with that occupied by 
zona limitans medialis, the parts lying dorsal to foramen monroi being thus 
pallial, those situated ventrally being subpallial. The fimbria are thus entirely 
secondary formations, and their dorsal position is only a consequence of the 
rapid growth of the septum during a later period of the development of 
telencephalon. 

In addition to the lateral and the medial septal nucleus, a powerful 
ventricular cell-layer is found in septum, which developes during the later 
larval stages. The cells lie disposed in compact rows along the wall of the 
ventricle, hereby differing from the cells in nucleus olfactorius medialis, 
situated ventrally to the rostral part of the septum. These cells, however, 
lose their stratal order in the peripheral area, where they lie diffusely scattered 
frontad towards the nucleus medialis septi. The cells from the two parts of 
septum unite in the rostral part of the commissural-bed, forming a ventricular 
nucleus, situated in front of commissura hippocampi, ventral to foramen 
monroi. 

In the caudal part of septum, a vertical groove may be distinguished 
running between that part of septum which forms the fimbria and the ventri- 
cular part described above. This groove is sulcus septalis (figs. 20 and 22, 
S. s.), which in sharks and Dipnoi divides the septum into two parts, a dorsal 
and a ventral, the former composing the fimbrial part. The two parts of 
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septum are in these animals of approximately the same size, the region from 
which nucleus lateralis septi is formed being larger than in frogs. As above 
mentioned, nucleus lateralis septi is formed during embryonic development 
from the area situated close to foramen monroi. The great expansion of the 
nucleus in the full-grown animal depends upon the migration of its cells from 
this small ventricular area, which in the adult individual still retains its 
position close to foramen monroi, and is there bounded ventrally by sulcus 
septalis. 

Pars medialis telencephali is composed of the ventral part of the fore- 
brain, situated behind foramen monroi, it extends caudally to the boundary 
of diencephalon, i. e. if JounsTon’s view be accepted, dorsally to velum trans- 
versum and ventrally to the chiasma-ridge. The lateral portions of this part 
of the brain are filled with fibre-masses, chiefly the medial and the lateral 
forebrain tracts. The medial part is filled by the nucleus preopticus which 
surrounds the preoptical ventricle. Along the lateral walls of recessus pre- 
opticus it is possible already at early embryonic stages to distinguish a groove, 
running diagonally through the ventricle from the anterior dorsal down to 
the caudal ventral corner. Along this groove lies a group of cells, which differ 
by their size from the other cells in nucleus preopticus. These cells are most 
numerous close to the dorsal part of the ventricle, where they spread out, 
forming a cell-plate, which later juts down, skirting the above-mentioned 
groove among the smaller preoptic cells, and extending down to the lower 
edge of the chiasma. These two nuclei are clearly homologous with those in 
teleosts described by various authors: nucleus preopticus pars parvocellularis 
and nucleus preopticus pars magnocellularis. 

Rostral to the lateral and medial olfactory nucleus and the ventral part 
of septum, lies bulbus olfactorius. Its granular cell-layer extends to the most 
frontal part of the lateral ventricle. The granular cells are basally connected 
with nucleus medialis septi. The original position of bulbus olfactorius is, 
however, not rostral but lateral, as has been pointed out in the account of 
the embryonic stages. It has been previously asserted by ELtiot Surtu (1910) 
that the bulbous formation lies exactly rostral to primordium hippocampi 
and that this was its original position, for which reason it has been used as 
a criterion for this part of the pallium. The conditions in the frog, however, 


clearly show that the pallium, at the embryonic stages, extends in front of 


and dorsal to bulbus, which only at a fairly late stage takes up its final 
position in the rostral part of the hemisphere. Consequently the fusion 
between the two bulbi also takes place at later stages. The accessory bulbs 
retain their position on the lateral side, differentiating from the rostral ones 
before the latter take up their final position. 
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DESCRIPTION OF THE TELENCEPHALON IN TRITON- 


EMBRYONS. 


The telencephalon in Triton-embryons at early stages presents consider- 
ably more difficulty to the student than that of frog-larvae at a corresponding 


Fig. 23. Triton, 0,5 cm. Reconstruc- 
tion of the brain, side view. A-A. sec- 
tion shown in fig. 24. B-B. section 
shown in fig. 25. The dotted area shows 
the extension of the nasal sac. The 
dotted line surrounding the striped 
area shows the extension of the eye 
and crystal lense. 


age, on account of the anterior part of the 
brain in urodeles exhibiting a powerful curve, 
which causes some difficulty in finding the 
suitable direction of the sections. The ear- 
liest stage of apparent importance in the 
development of the forebrain is that at which 
the larva is 0,5 cm. long. The telencephalon 
is then situated fully ventrally, and is dor- 
sally covered by the diencephalon and the 
mesencephalon. 

HERRICK (1921) states that in urodeles 
the evagination of the forebrain first begins 
in the caudal part, i. e. the caudal lobes evagi- 
nate before the anterior portions of the late- 
ral plates, which are situated close to lamina 
terminalis. This statement appears rather in- 


credible, since evagination clearly begins in the anterior portion of telen- 


cephalon in the nearly related 
Anura. It must also be noticed, 
that no sign of this so called 
caudal evagination, visible on 
transverse sections of Triton 
larvae at the 0,5 cm. stage, can 
be observed in somewhat older 
embryons, while at a still later 
stage the caudal lobes are seen 
to be evaginated. The apparent 
caudal evagination in younger 
larvae depends in all probabi- 
lity on the position occupied 
by the telencephalon in the 
latter. Erroneous determina- 
tion of the sections has caused 
the anterior portion of telen- 
cephalon to be mistaken for 


Fig. 24. Triton, 0,6 cm. Horizontal section at the plane 
A-A in fig. 23- 


the caudal. It is true that in a reconstruction of the brain of such an embryo 


an evaginated part is visible, and has been interpreted as a caudal lobe (fig. 23). 
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This is, however, the anterior part of telencephalon, as is clearly evident from. 
inter alia, the position of the rudiment of bulbus olfactorius. The roof of the 
forebrain therefore already occupies its normal position, and the continued 
increase in growth of the brain does not cause the now ventral part to turn 
upwards as would be the case if the already evaginated portions were the cau- 
dal lobes. — Another circumstance that no doubt has contributed to the 
misconception in respect of a caudal evagination. is that the inversion of 
telencephalon is at early stages extremely slight. As is the case in the frog- 
larva, the forebrain consists, to begin with, of two thickened lateral plates, 
interconnected by an epithelial membrane. ‘The diencephalon in Tritons lying 
dorsal to these lateral plates, forces 
them apart, so that they become 
much further separated dorsally 
than is the case in Anura, the 
epithelial roof hereby also becoming 
wider. A series of horizontal see- 
tions of a Triton-larva shows in the 
dorsal sections, which touch the 
telencephalon, the picture given in 
hg. 24. The hemispheres with their 
evaginated ventricular pouches are 
found on either side of the medially 
situated portion of di- and mesen- 
cephalon. The membrane dividing 


the hemispheres medially from the 
7 riton, 0,6 em. Horizontal section at the 


in hg. 23. The same series as in fig 


Fig. 


central part is the epithelial roof- plane Bl 


24. /. ¢, fore-brain tela. Nas. sac., nasal sac. 


membrane. The lateral plates are , “ 
I”. ventriculus lateralis. 


curved outwards in the caudal part 
of telencephalon, so that a section cut through their upper portion intersects 
them as well as the epithelial roof which slopes towards the medial line, 
Thus a picture of a couple of apparently caudal ventricular pouches is re- 
ceived, bounded on the outer side by the thick lateral] plates and inward: 
by the epithelial membrane, A section, taken ventrally to that pictured in 
fig. 24, shows that there is really in this stage of the Triton-larva an anterior 
evagination (fig. 25), HERRICK (1921) also states that in Dipnoi a similar 
primary evagination of the caudal lobes is met with: in all probability the 
same mistake in interpreting telencephalon has been committed here as in 
the case of the urodeles. 

In the 0,5 cm. larva the entire brain remains at the vesicular stage, ij 
should, however, be observed that the medial ventricle, which in Rana-larvae 
IS very wide, is in Triton-embryons reduced to a narrow, almost fissure-like 


section, surrounded by the extremely thickened lateral plates. 
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At the 0,7 cm. stage, the hemispheres are already clearly developed with 
deep and fairly wide lateral ventricles (fig. 26). As shown by the picture 
they differ considerably from the small round ventricular pouches which 
develope first in Anura. The medial walls have only become thicker furthest 
frontad, and are furnished with a multi-stratal layer of ganglion cells. The 
septum section of the caudal part of the evaginated telencephalon consists 
only of the anterior epithelial membrane, which here forms a septum ependy- 
male (s. e.). Inversion has at this stage progressed so far that the epithelial 
membrane no longer forms a roof in the caudal part of telencephalon, the 
latter having through the turning in of the dorsal parts developed into a 
fold, forming a dorsal continuation of septum ependymale. Inversion con- 


Fig. 27. Triton, 0,9 cm. Cross section 
behind the foramen monroi. 4. o. 
nucleus olfactorius lateralis. Pa//.,pallium. 
Fig. 26. Triton, 0,7 cm. Cross section. &. 0., bulbus ol- &. regio curva. Sepz., septum. 7° 
factorius. 2. ¢., diencephalon. S. ¢., septum ependymale. tuberculum olfactorium. 


tinues during the following stages, till finally a fairly powerful pallial part 
is seen turned down towards the middle line. Inversion is in these older 
Triton-larvae much more vigorous than in corresponding stages of develop- 
ment in frog-larvae. During the entire embryonic stage a caudal membraneous 
septum part remains, and is moreover still found in the adult Triton. 

At stages of 0,8—1,0 cm. length, the brain-wall surrounding the media! 
ventricle is seen to be grooved (fig. 27). A dorsal groove PB developes through 
continued inversion and is homologous with groove B in frog-larvae, thus 
forming a boundary between pallial and subpallial parts. Ventral to 6 another 
groove, G, may be seen, which is the striatal groove, viz. sulcus limitans 
externus. Furthest ventrally groove C is visible, dividing striatum from the 
septum portions of the forebrain. 

In the matter of cell distribution the lateral plates in Triton correspond 
with those in the frog. Thus, at first only a region close to the laterally 
situated olfactory pits is cell-free, besides an outer dorso-lateral part. The 
former is the rudiment of bulbus olfactorius, which thus occupies a lateral 
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Fig. 28. Triton, about 2 cm. Cross section rostrally to foramen 


monroi. m. s., nucleus medialis septi. V. 0. nucleus 


olfactorius lateralis. /a//., pallium. S. ¢., septum ependymale. 


Sept., septal parts. o/f., tuberculum olfactorium. 


throughout in the larva. 


SODERBERG 


position in this case as well, the latter is tractus olfactorius lateralis, which 


very wide and open, it is only furthest frontad towards bulbus olfactorius 


begins forcing the ganglion cells away from the surface of the brain. The 
cells are divided into a ventricular and an outer cell layer, the former having 
oval, the latter round cells. The difference between the two cell-layers is 
not quite so distinct as in frog-larvae. The ventricular layer remains rather 
thin in the dorsal part of the brain, but becomes ventrally considerably power- 
ful during the later embryonic stages. The peripheral portions of the fore- 
brain in the Triton-larva become cell-free rather rapidly. Thus, while a larva 


of 0,8 cm. length has its 
brain filled with cells 
except in the previously 
mentioned cell-free parts, 
the caudal portion of 
telencephalon in a 2 mm. 
longer larva is cell-free 
along the greater part of 
its surface. Commissurz 
anterior as well as the 
pallial commissure are 
already developed at this 
latter stage. Although the 
cells are already ventri- 
cularly disposed in these 
small larvae throughout 
the greater part of the 
telencephalon, the em- 
bryonic brain differs 
from that.of the adult in 
regard to the greater 


thickness of this cell-layer in the embryo. The brain walls are likewise thicker 


The position of bulbus olfactorius remains lateral also in larvae of 
greater length. At stage 0,9 cm. nervus olfactorius thus enters bulbus in a 
purely lateral direction. No accessory bulbs are to be found in Triton. — 
Evagination is not so extensive in urodeles as in Anura. The lateral position 
of bulbus olfactorius is thus partly retained in the adult. There can therefore 
be no fusion between the bulbi of the two sides, the glomeruli-layer within 
bulbus never reaching the medial surface, as is the case in the frog. 

Another consequence of the comparatively slight evagination of the 
brain is that the lateral ventricles are singularly short in proportion to the 


medial ventricle. Both the medial and the lateral ventricles are at stage 0,9 cm. 
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that the lateral ventricles are narrow, vertically-directed fissures. It is here 
that the subpallial septum attains its greatest thickness; in Triton as in the 
frog, it is this part of telencephalon which developes latest. The medial septum 
nucleus forms first, developing in the medio-ventral anterior portion of the 
brain and then growing in a caudal direction. Nucleus lateralis septi originates 
in the caudal part of septum close to the ventricle, corresponding to its position 
in Rana, but is here comparatively small. Pars fimbrialis septi developes late 
and consists then exclusively of cells from the lateral nucleus. The entire 
septum is far less well developed in Triton than in the frog, as pallium in 
consequence of exceedingly vigorous inversion, stretches far down towards 
the ventral side, resulting in the septum parts only forming a smaller portion 
of the medial wall of the brain. The medial boundary between pallium and 
subpallium may be distinguished at the same time as the septal parts begin 
to become thicker; sulcus limitans internus is already clearly visible at an 
early stage; the medial boundary-zone begins to form almost simultaneously 
with the latter. 


THE FOREBRAIN OF THE ADULT TRITON. 


It appears from the above description of the embryonic development of 
the forebrain in Triton, that its main features agree well with those of the 
forebrain of the frog. These two types of brain are, however, distinguished 
from each other 1) by the more clearly demonstrated appearance of the 
transitory nuclei in anuran larvae and 2) by the varying degrees of evagi- 
nation and inversion they undergo. The brain of the frog is the more diffe- 
rentiated, evagination proceeds more rapidly and embraces a larger portion 
of the telencephalon. A comparison of the position of bulbus olfactorius in 
these two groups of animals shows that even in the adult Triton it retains 
its embryonic situation on the lateral side of the hemisphere as mentioned 
above, while in Rana it occupies a fully rostral position with the exception 
of the small accessory bulb. In Triton the rostral epithelial membrane remains 
as a medial septum between the lateral ventricles in front of foramen monrot. 
The lateral ventricles are, as has already been pointed out, shorter in pro- 
portion to the medial ventricle than is the case in Rana, and never undergo 
such important transformation as in the latter. These types of brain differ 
also in regard to inversion, which in Triton is most extensive where the 
pallium in the adult individual stretches more than halfway down towards 
the ventral side, causing the pallial boundary to lie very far down on the 
medial wall. In the'frog the subpallial part of the medial wall is, at least 
in the caudal portion of the hemisphere, considerably more extensive than in 
the pallial. 

In the embryonic stages of Triton we recognize the same grooves as 
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in the frog-larvae. With the assistance of these grooves and the tracts running 
outside the ventricular cell-layer, it is not difficult to homologize the different 
parts of telencephalon in these animals. The two pallial boundary-grooves 
have already been mentioned at the larval stages. The medial sulcus limitans 
internus may easily be traced through all stages. The sulcus limitans pallii 
is at times difficult to distinguish in Triton embryons during the process of 
development. In Triton as in the frog, the pallium extends along the ventri- 
cular wall to this groove, outwardly it is bounded by the dorso-lateral cell-free 
area. In the frog this cell-free area is further separated from the pallium by 
an outer groove, sulcus endorhinalis, which it has not been possible to discover 
in the Triton. The cell-free area is formed by the development of the lateral 
olfactory tract, the position of which can without difficulty be determined in 
the full-grown Triton. In fibre-impregnations of Triton and Salamandra this 
tract is found, not as in the frog, in the lateral wall of the brain, but dorsal 
to the ventricle. Thus the pallial boundary lies mediaily to this tract in uro- 
deles. Considering the extremely vigorous inversion that the urodelebrain 
has undergone, it is not surprising that this pallial boundary is to be found 
in a dorsal position, pallium here lying in the main turned in towards the 
medial side, the subpallial parts of the lateral wall therefore also take a more 
dorsal position than in Anura. In the rostral part of the hemisphere the 
boundary runs between pallium and subpallium somewhat medially to the 
groove forming the dorso-lateral angle of the ventricle, further caudad it 
occupies a continually more lateral position till in the caudal portion of telen- 
cephalon it runs exactly in the above-mentioned angle. 

In Tritons it is only possible to point out two separate parts in the pallium. 
Firstly, a medial part, corresponding to the hippocampal pallium, which is 
composed of cells similar to those described in this part of the frog, they are 
larger than the remaining pallium-cells and lie rather sparsely disposed 
between the ventricle and the surface of the brain; secondly, a dorsal part 
where the cells are more closely packed towards the ventricle, from which 
they emanate radially. Between these two parts, which are separated by a 
distinct groove, sulcus limitans hippocampi lateralis, the cells in the outer 
part of the pallium are seen particularly compactly massed and forming an 
area separated from the medial as well as from the lateral portion of the 
pallium. It is possible that we have here the third part of the pailium, viz. 
the general pallium. The part situated nearest sulcus limitans palit is homo- 
logous to the pyriformal pallium. — In the pallial part in Salamandra (fig. 29) 
these three parts are distinctly separated from each other. There we find 
inedially two pallium parts, ventrally hippocampal pallium (H. p.). and dorsal! 
to the latter, separated from it by sulcus limitans hippocampi lateralis, the 
general pallium (G. p.), extending to the dorso-medial corner of the ventricle. 


In Salamandra the cells in the general pallium are the largest; similarly to 
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those in the hippocampal part, they extend as far as the surface of the 
brain, 


Laterally to sulcus limitans pallii lies nucleus olfactorius lateralis, stretch- 


ing round the dorso-lateral corner of the ventricle down the lateral side, 
where it is bounded by sulcus limitans externus. Ventral to the latter lies 


tuberculum olfactorium. During the embryonic stages the striatum never 


attains the powerful deve- 


lopment that it undergoes 


in the frog-larvae, although 


even in the Triton-larvae it 


is larger and more fully 


developed than in the adult. 


Thus during the greater part 


of development the lateral 


walls, in this also, 


undergo vigorous reduction, 


through which the originally 


rather compact ventricular 


cell-mass becomes extremely 


Fig. 29. Salamandra, adult. G. general pallium. 


hippocampal pallium. J. o. 7, nucleus olfactorius lateralis. thin when the animal is full- 
p., pyriformal pallium. Seft., septal parts. S¢rzat., 
striatum. 7d, o/f., tuberculum olfactorium. grown. While in the frog 


these striatum parts extend 
right down to the under-lip of the ventricle, in Tritons the boundary between 
striatum and the medial parts lies dorsal to the same (fig. 28). The boundary 
between the ventral portion of the striatum and the medial parts of subpallium 
is formed by a groove, marked C at the larval stages, which is particularly 
distinct in the medial ventricle. Outside the lateral olfactory nucleus runs 


tractus olfactorius lateralis, while tuberculum olfactorium is situated within 


the lateral forebrain tract. The medial forebrain tract, which in Anura runs 
medial to the ventricle, is in the majority of urodeles situated ventral to the 


same. 


In the rostral portion of the hemisphere nucleus olfactorius lateralis is 
connected with a nucleus situated on the medial side of the lateral ventricle, 


this is the nucleus described by Herrick under the name of nucleus olfac- 


torius anterior. HERRICK also mentions that this nucleus is connected with 


the cell-part situated dorsal to the ventricle, a cell-part assigned by him to 


the pallium, but which is here referred to the nucleus olfactorius lateralis. 


This medially situated nucleus olfactorius is clearly homologous with the 


nucleus olfactorius medialis (eminentia postolfactoria, GAupp), described in 


Anura, and which in the latter is the medial continuation of the lateral olfac- 


tory nucleus. In place of this nucleus, HERRicK has pointed out as a homo- 


logon to the eminentia postolfactoria of frogs, a ventro-medially situated 


an 
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cell-part, calling it nucleus postolfactorius, and suggests the possibility of 


this part being homologous with the tuberculum olfactorium of mammals. 
This ventro-medial cell-part appears to form only the most rostral portion 
of septum, which here as in Anura borders on the ventral granular cells. 

Ventral to nucleus olfactorius lateralis lies tuberculum olfactorium. 
While, in the larva, the latter is a fairly powerful cell-part, situated along 
the greater part of the lateral wall, in the full-grown Triton it is reduced 
to a narrow ventricular cell-laver, surrounding the lateral forebrain tract in 
the form of an arch. The hind part of tuberculum olfactorium becomes con- 
centrated into a separate nucleus, nucleus teniz, situated caudal to foramen 
monroi. 

The striatum situated within nucleus olfactorius lateralis and tuberculum 
olfactorium consists in Triton, as in the frog at the larval stages, of a rather 
compact ventricular cell-layer, divided by sulcus limitans externus into a 
dorsal and a ventral portion, which becomes reduced during embryonic deve- 
lopment. That part of striatum which answers to the posterior portion of 
nucleus ventralis striatici is much less fully developed in urodeles than in 
Anura, a fact pointed out by Herrick in describing the amygdala in Urodela. 

In consequence of the slight degree of evagination undergone by the 
urodelebrain, the septum section proper forms only a small portion of the 
telencephalon. The ventricular part of the septum extends somewhat lateral to 
the ventral lip of the ventricle, where it is bounded partly by the above- 
mentioned groove (fig. 28, C), partly by an ependymal thickening correspond- 
ing with the ventral floor groove in Rana and with an ependymal cell-mass 
found there. The groove continues behind toramen monroi, where it forms 
the boundary between the medial and lateral portions of subpallium. Contrary 
to BINDEWALD, but in agreement with R6ruic, I have had no difficulty in 
distinguishing both a lateral and a medial septum nucleus in urodeles as well, 
although they are inferior in size to the powerful septal nuclei in Anura. 
The origin of the two nuclei is exactly similar to that in Rana, and as in 


Anura they also in Urodela form the fimbrial part of septum. 


SUMMARY. 


1. From a phylogenetic point of view the ventricular disposition of cells 
in the amphibian brain cannot be said to be of a primary nature. 

2. The lack of differentiated cortices in telencephalon is probably a secon- 
dary manifestation, as we find in the larvae, clearly separated from the inner 
ventricular layer, a migrated cell-layer representing the cerebral cortex, which 
later is again forced in towards the ventricle. Thus the ventricular cell-layer 
in the adult Amphibia corresponds in general with the ventricular layer in 


the larvae as well as with their migrated cerebral cortex. The hippocampal 
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pallium, however, forms an exception in this respect, its migrated cortical 
parts being diffusely spread over the corresponding portion of the ventricular 
wall. 

3. The boundary between the pallial and subpallial parts should, on the 
lateral side, be drawn dorsally to the wall-region whose lower part forms 
regio curva, 1. e. the lobus pyriformis of the authors. Thus the lateral olfactory 
tract will run through the subpallial part of the brain in amphibians as well 
as in the lower vertebrates. Medially we find a distinct zona limitans; the 
septal nuclei situated ventrally to the latter and forming the fimbrial parts, 
are always of subpallial origin. 

4. In the pallium we recognize the cortical parts characteristic for verte- 
brates in general; viz.: the hippocampal pallium, the general pallium and the 
pyriform pallium. 

5. There is no trace of a hypopallial ridge (epistriatum). 

6. Ventral to the lateral boundary groove of the pallium, sulcus limitans 
pallii, in the larva is found, firstly an inner ventricular part, striatum, divided 
by sulcus limitans externus into a dorsal and a ventral portion; secondly, an 
outer part consisting dorsally of nuclus olfactorius lateralis, and ventrally of 
tuberculum olfactorium. These outer portions are later forced back towards 
the ventricle; thus in the adult Amphibian the ventricular part in subpallium 
answers dorsally to nucleus olfactorius lateralis as well as to striatum 
(nucleus dorsalis) and ventrally to tuberculum olfactorium and _ striatum 
(nucleus ventralis). Nucleus olfactorius lateralis continues rostrad and mediad 
as nucleus olfactorius medialis (eminentia postolfactoria, GAaupp). Caudally 
tuberculum forms a detached nucleus, nucleus teniz. 

7. In addition to the ventricular cell area two nuclei are found in the 
septum, nucleus medialis septi, forming a continuation of the granular cells 
of bulbus olfactorius, and nucleus lateralis septi, which developes immediately 
below zona limitans medialis close to the wall of the ventricle, and is separated 
in a ventricular direction by sulcus septalis from the rest of the septum. 

8. The pallial cortical parts and the subpallial migrated nuclei are never 
as well defined in the forebrain of urodele-larvae as in Anura. This brain 
is therefore never exposed to such a radical process of reduction in the pallial 
and striatal parts, these less clearly defined cell-areas being already at an 
early stage forced in towards the ventricle. In regard to evagination, it should 
be noticed that it does not in urodeles attain the same extension as in Anura, 
and that the pallial parts in urodeles are situated more dorsally and medially, 
and do not extend on the lateral side below the dorsal corner of the ventricle. 
The position of the subpallial parts on the lateral side becomes therefore more 
dorsal than that of corresponding parts in Anura. 

The results summarized above seem to have some bearing on the question 
of the phylogenetic development of the forebrain in higher vertebrates, and 
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to contribute to the understanding of the position of the amphibian forebrain 
in relation to that of the other vertebrates. The evidence for the forebrain 
of amphibians being a highly reduced one, undoubtedly points to their 
ancestors having had a forebrain of higher differentiation. The fact that in 
the Pipa embryo the forebrain nuclei are developed as in reptiles with the 
exception of the non-existant hypopallial ridge makes it probable that the 
common ancestors of Amphibians and reptiles were, in regard to the morpho- 
iogy of the forebrain, developed in a manner that made evolution possible 


in an amphibian direction on the one hand and in a reptilian on the other. 


This conclusion enables us to sketch the main structure of the Stegocephalian 


forebrain. This brain may have been evaginated, the pallial parts may have 
had a pallial cortex independent of the ventricular layer and probably sub- 
divided into the three characteristic parts. No ventricular (hypopallial) ridge 
existed. In the subpallial part the corpus striatum together with a nucleus 
dorsalis and a nucleus ventralis was developed. In addition to these, there 
was a nucleus olfactorius lateralis, a well developed tuberculum olfactorium 
and the two septal nuclei. A fimbrial part probably also existed. This view 
is based partly on the conditions in reptiles, partly on those in lower verte- 
brates, where, e. g. in sharks, the same parts are ontogenetically present. The 
formation of the hypopallial ridge belongs to a later phylogenetic stage. As 
this ridge is found in turtles as well as in all other reptiles, but not in the 
lower vertebrates, it is very probable that this structure originated in the 
ancestral group of reptiles viz.: in the Cotylosauria. 

In the Anura the ontogenetical appearance of the transitory nuclei is 
more clearly manifested than in the urodeles. From this fact the conclusion 
may be drawn that the anuran forebrain corresponds more closely to that of 
the stegocephalians than to that of the urodeles. These two groups may have 
followed different lines of development. In the urodeles reduction of the 
forebrain nuclei may have taken place at an earlier period than in the Anura, 
in consequence of the differentiation of the transitory nuclei being less 
pronounced. 
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EINIGE WAHRSCHEINLICH BISHER 
UNBEKANNTE, TEILS IM EPENDYM 
GELEGENE, TEILS IN DIE FOSSA 
RHOMBOIDEA HINEINRAGENDE 
NERVENENDIGUNGEN. 
VON 


ERIK AGDU?R, 


Aus dem anatomischen Institut der Kgl. Tierarztlichen Hochschule in Stockholm. 
5 


In einer Abhandlung uber die postembryonale I:ntwicklung der Neu- 
ronen (1) berichtete ich unter anderem von zahlreichen im Ruckenmark des 
Rindes gemachten Beobachtungen intraependymal legenden Nervenzellen. 
kine Arbeit uber vergleichende anatomische Untersuchungen tber die intra- 
ependymal gelegenen Nervenzellen sowie naheliegende Probleme werden in 
den nachsten Monaten ver6ffentlicht werden. Bei den betreffenden Unter- 
suchungen beobachtete ich in mehreren Fallen eine Art Nervenerdigungen 
von so eigenartiger Natur, dass sie mir einer besonderen Beschreibung wert 
erscheinen, 

Diese Nervenendigungen haben vom morphologischen Gesichtspunkte 
aus nichts mit den von PENsA (3) und anderen gleichsam als ,,sekretorische” 
bezeichneten Nervenenden im Ependym gemeinsam, und soweit ich mich in 
der mir zuganglichen Literatur orientiert, sind sie bislang unbekannt.' Die 
fraglichen Nervenenden findet man vor allem in der Umgebung der Fossa 
rhomboidea, und sie liegen hier sowohl epi- und sub-, als auch intraependymal. 

Fur die Beschreibung der betreffenden Nervenendapparate soll zunachst 


das Verhalten bei einigen Exemplaren von Squalus acanthias (Lange: 50 bis 


65 cm) dienen. Das Material gehOrt zu einer Sammlung, die ich im ver- 


gangenen Sommer wahrend meines Aufenthaltes auf der zoologischen Station 
in Kristineberg machte; dasselbe wurde sofort nach der Totung der Tiere 
teils in 20%-igem, neutralem Formalin, teils in ZENKER’scher L6ésung fixiert. 
Fir das Formalinmaterial wurde die .!g-Impragnierung in Ubereinstimmung 


* Ausser der in Schweden zuganglichen Literatur auf diesem Gebiet habe ich zwei 


Sammlungsreferate tiber die Ependymsinnesorgane von F, Kk. Stupnicka (4 und 5) 


durchgesehen. 
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mit meinen Modifikationen der BieELScHOWsKyY’schen Methode benutzt, wah- 
rend ich fiir das in ZENKER’scher LGésung fixierte die Farbung mit EnRvLIcHs 
Hamatoxylin, M. HeEIpENHAINs Eisenalaunhamatoxylin und Eosin gebrauchte. 
Ausserdem wurde ein Teil des Materials in 96%-igem Alkohol fixiert und 
fiir denselben die Niss_-Farbung angewandt. Um naher zu erforschen, ob 
diese Nervenendigungen mehr allgemein vorkommen, untersuchte ich bislang 
.lg-impragnierte Praparate der Medulla oblongata der Katze, einiger Kno- 
chenfische und von Chimera monstrosa. Vom Encephalon des letztgenannten 
Tieres stellte mir Prof. Dr. Nits HotmGreEN an der Hochschule in Stock- 
holm eine 4g-impragnierte Schnittserie zur Verftigung, wofir ich ihm hiermit 
meinen warmsten Dank ausspreche. 


Figur 1 gibt eine Zeichnung eines Teiles von Nervenenden wieder, die 
zentral im Ependym und latero-ventral in der Fossa rhomboidea liegen, oder 
— bestimmter ausgedruckt — in dem Ependym, welches die visceral moto- 
rische (JOHNSTON 2) Region bekleidet (v. m. Schema b, Fig. 2). Bei a und b 


in Figur 1 sieht man zwei wenigstens zum grdssten Teil ependymbekleidete 


Ausbuchtungen der Fossa rhomboidea. Dieselben haben eine schmale, hals- 
formige Verbindung mit der Fossa rhomboidea und einen peripher gerich- 
teten weiten, doppelt ausgebuchteten Fundusteil. Am Grunde der drei rechts 
liegenden peripheren Ausbuchtungen befinden sich schalenférmige Nerven- 
enden. Diese Nervenenden sind 
durch Zerstreuung der Nerven- 
fibrillen der zufihrenden Ner- 
venfasern zustande gekommen. 
Die links liegende schalenfor- 
mige Nervenendplatte steht mit 
zwei Nervenfasern in Verbin- 
dung, von denen die eine nach 
links und peripher  verlauft, 
wahrend sich die andere nach 
rechts parallel mit des Epen- 
dyms freier Oberfiache fort- 
setzt. Die linke Nervenfaser 
lasst sich in dem 10 uw dicken 
Schnitt in die subependymal 
gelegenen, langsverlaufenden 
Leitungsbahnen verfolgen, wo 
sie von diesen in der Richtung 
abweicht wenigstens so weit man dieses an dem fraglichen und den daneben- 


liegenden Schnitten beurteilen kann. Fin subependymaler Nervenplexus lasst 
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sich in diesen Schnitten nicht nachweisen. Die rechte Nervenfaser derselben 
Endplatte ist ein Stiick weiter nach rechts abgeschnitten. 

Die Nervenendplatten in den beiden peripheren Fundusteilen der Aus- 
buchtungen sind bei b, wie aus der Figur hervorgeht, mittelst einer Nerven- 
taser miteinander verbunden. Die linke der beiden Nervenendplatten geht 
peripher in drei Nervenfasern tber. Von diesen verlauft, innerhalb des 
Schnittes, die eine peripher, die andere setzt sich nach links parallel mit der 
freien Oberflache des Ependyms fort. Die dritte Nervenfaser schliesslich 
nimmt einen Verlauf in zentraler Richtung gegen die schalenférmige End- 
platte, unter der sie wahrscheinlich mit ihr verbunden ist oder sich in die 


Fig. 2. Schemata a, 4 und « stellen drei verschiedene Querschnitte durch 

die med. obl. kaudal vom Cerebellum bei Sgwa/us acanthias dar. S. S. die 

somatisch sensible Kegion; V. S. die visceral sensible Region; V. J. 

die visceral motorische Region und S. J/, die somatisch motorische Re- 
gion der Fossa rhomboidea bei Sgua/us acanthias. 


Nervenfaser fortsetzt, welche die beiden rechts gelegenen Nervenendigungen 
vereinigt. Die Schalenform dieser Nervenendplatten ist eine direkte Fort- 
setzung der Biegung im Fundusteil der Ausbuchtung, und die Annahme, dass. 
die Ursache dieser Schalenform rein mechanischer Art ist — z. B. der intra- 
encephalische Druck —, halte ich fur wahrscheinlich. 

Durch das Lumen der Ausbuchtung b geht in zentraler Richtung eine 
Nervenfaser, die im Lumen zum vierten Ventrikel in ein umgekehrt-kegel- 
fOrmiges Nervenende auslauft. Bei ihrer Passage durch das Lumen der Aus- 
buchtung bei b besitzt die Nervenfaser, wie die Figur zeigt, zwei platten- 
ahnliche Auflockerungen der neurofibrillaren Substanz. An einer weiter 


peripher, ausserhalb der Figur 1, gelegenen Stelle geht die fragliche Nerven- 


faser in ein Nervenfaserbundel tiber, dessen weiterem Verlauf man nicht 
sicher folgen kann. 
Figur 3 gibt eine freie Nervenendigung wieder, die im Ependym der 
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visceral motorischen Region in der Fossa rhomboidea liegt (v. m. Fig. 2). 
Die ganze in der betreffenden Figur abgebildete Nervenverzweigung befindet 
sich in einem 20 u dicken Schnitt. Die grobe Nervenfaser 
(Fig. 3), die (zentral) nach oben gegen das Ependyn: 
verlauft, sendet auf ihrem Wege eine ganze Anzahl von 
Zweigen ab und setzt sich nach oben in eine Lichtung 
im Ependym fort. Hier gibt die grobe Nervenfaser, in 
der Richtung nach rechts in der Figur, einen feinen Zweig 
ab, der ein Stick weiter nach oben (zentral), im selben 
Kanal, seine neurofibrillare Substanz zu einer platten- 
formigen Bildung auflockert. Diese Nervenplatte sendet 
zwei Auslaufer in zentraler Richtung ab. Der rechte von 
diesen ist im Schnitte abgetrennt. Der linke .Auslaufer 
dagegen geht in einen eifOormigen Endapparat uber. Der- 
selbe hat neurofibrillare Struktur und schiesst mit seiner 
Spitze in das Lumen der Fossa rhomboidea. Die Lage der 
betreffenden nervOsen Platte konnte ich nicht mit absoluter 
Sicherheit bestimmen. Soweit mir die Durchmusterurs 
des Praparates gelang, liegt sie frei in der Lichtung im 
Ependym und nicht etwa in der Wand oder im Fundus 
emer Ausbuchtung. 
kin 10 uw dicker Sechnitt zeigt im des hinteren 
Fossa rhomboidea (Schema a, Fig. 2) unter anderem auch dic 
Nervenendigungen, die in Figur 4 abgebildet sind. Man sieht hier eine ganz 
ependymbekleidete Ausbuchtung der Fossa rhiomboidea. In diese Ausbuchtung 


schiesst links ee Nervenfaser, die in ein urnenahnliches Endorgan auslauft. 


Der intraependymal legende Teil der Nervenfaser ist wegen der lockeren 


ler Neurofibrillen 


desselben recht grob. Er gibt 

raependymal drei feine Zwei 

die peripher verlaufen. 

zentrale, in das Lumen 

yb idea laufende 

Nerventaser erhalt 

dichtere Lagerung 

Neurofibrillen und wird 

auch bedeutend fei- 

ner. Am Ende nimmt die Ner- 
venfaser mit der Bildung des Figurenerklarung im Text. Vergr. 1225: 

rreien Endorganes im | olumen 
plotzlich wieder zu. Dieses Endorgan zeigt neurofibrillare Struktur, wie es in 


4 genau wiedergegeben ist. Dieses ganze eigentumliche Endorgan er- 
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innert betreffs seiner peripheren Form fast an eine Urne mit einem Wimpel 
auf dem Deckel. 

Weiter nach rechts in der Figur 4 ist eine intraependymal gelegene 
Nervenendigung dargestellt. Dieselbe ist teilweise schalenfOérmig und _ liegt 
am Grunde einer Lichtung im Ependym. Diese Lichtung entspricht wahr- 
scheinlich den in Figur 1 abgebildeten von der Fossa rhomboidea kommenden 
Ausbuchtungen, obwohl sie in diesem Schnitt mit der Fossa rhomboidea 
keinen Zusammenhang aufweist. Die von diesem [:ndorgan nach rechts ver- 
laufende Nervenfaser geht in einen subependymal gelegenen Nervenplexus 
uber. Dieser Nervenplexus, von dem eine Anzahl Fasern in Figur 4 mit- 
vorhanden sind, hat zahlreiche transversal verlaufende Nervenfasern. Der 
Plexus breitet sich peripher um das die Fossa rhomboidea — in Hohe mit 
Schema a, Figur 2 — dorsal und bilateral bekleidende Ependym aus. Ventral 
dagegen — in der somatisch motorischen Region (Fig. 2) — fehlt der frag- 
liche Nervenplexus. Der Nervenplexus hat an zahlreichen Stellen Verzwei- 
gungen und plattenahnliche Auflockerungen seiner neurofibrillaren Masse. 
Man kann in einem und demselben Schnitt zahlreiche Beispiele finden, wie 
der Plexus Nervenfasern in oder durch das Ependym sendet, worauf diese, 
wie oben beschrieben oder auf ahnliche Weise endigen. 

Figur 5 zeigt unter anderem, wie dicht die oben teilweise beschriebenen 
schalenf6érmigen Nervenendigungen liegen kénnen. Dieses ist gewiss keine 
Ausnahme, sondern man findet bei naherem Studium des Praparates viele 
derartige Beispiele. Sowohl das fragliche, als auch andere ahnliche Beispiele 
von Anhaufungen dieser Nervenendapparate lassen sich ohne Ausnahme in 


dem E pendym konstatieren, das die visceral motorische Region in der Fossa 


rhomboidea (Fig. 2, v. m.) bekleidet. Alle diese schalenférmigen Nerven- 
endplatten liegen am Grunde oder in der Wand der intraependymal ge- 
legenen Kanale. Bei der Mehrzahl dieser Kanale oder Ausbuchtungen konnte 
ich in dem 20 u dicken Schnitt, welcher der Figur 5 zugrunde liegt, eine 
Verbindung mit dem 
Lumen der Fossa rhom- 
boidea nachweisen. Be- 
merkenswert ist, dass 
diese Nervenendplatten 
oft mit mehreren Ner- 
venfasern in Verbin- 
dung stehen, die in an- 
dere ahnliche und na- 
hegelegene Endorgane 
ubergehen. Hierdurch 
konnen diese Nerven- 


endplatten wie lokale Fig. 5. Figurenerklirung im Text. Vergr. 1225:1. 
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Auflockerungen der neurofibrillaren Substanz des Nervennetzwerkes erschei- 
nen — siehe Figur 5! Wie aus ebenderselben Figur hervorgeht, gibt es auch 


Beispiele, dass die fraglichen Endapparate 


ebenso Terminalbildungen einzelner Nerven- 
fasern sein konnen. Auch hier finden sich 
subependymale Lage, schwach entwickelter 
Nervenplexus, der zudem eine ganze An- 
zahl transversal verlaufender Nervenfasern 
besitzt. 

Figur 6 stellt Nervenendigungen des an- 


Figurenerklirung im Text. 
Vergr. 1225:1. 


deren (als in Figur 5 wiedergegebenen) 
oben beschriebenen Typus dar, namlich den- 
jenigen, welcher frei in das Lumen zur Fossa 
rhomboidea schiesst. In der Figur sind zwei 
derartige Nervenenden abgebildet; die Ner- 
venfaser des links liegenden Nervenendes ist 
abgeschnitten. Der rechte Endapparat da- 
gegen setzt sich peripher in eine Nervenfaser 
fort, welche sich teilt und mit einem subepen- 
dymal liegenden Nervenplexus von ebendem- 
selben soeben erlauterten Aussehen in Ver- 
bindung tritt. Diese Nervenendigungen liegen 
dorsal im Dache des hinteren Endes der 
Fossa rhomboidea (siehe Fig. 2, Schema a!). 
Die fraglichen Nervenendapparate weichen 
hinsichtlich der Form und Lage von den oben 
beschriebenen ab. Das Nervenende rechts in 
der Figur ist gegen das Lumen des vierten 
Ventrikels zu abgeplattet; es besitzt seine 
7. Figurenerklirung im Text. 
Vergr. 1167:1 


grosste Ausbreitung in der Ebene des Schnit- 
tes und verschmialert sich allmahlich in peri- 
pherer Richtung. Das zentral gerichtete Ende der Nervenplatte liegt im 
Niveau der Oberflache des Ependyms. Das zentrale Ende der Nervenfaser 
und das Endorgan liegen im Lumen der ependymbekleideten Ausbuchtung. 
Letztere steht mit der Fossa rhomboidea rechts vom Endorgan in Verbindung. 
Die Figuren 7—11 geben eine Anzahl Mikrophotographien von Nerven- 
endapparaten wieder, von denen die meisten im Prinzip mit den oben be- 
reits beschriebenen ubereinstimmen. 
> stellt eine Mikrophotographie des Ependyms in Hohe mit v. m. 


Figur 7 
Schema c, Figur 2 dar. Das Bild zeigt unter anderem eine zwischen den 
Ependymzellen verlaufende Nervenfaser, die sich in das Lumen der Fossa 


rhomboidea fortsetzt, wo sie mit einer fast kugelgeformten Auflockerung 
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der neurofibrillaren Substanz endigt. In peripherer Richtung teilt sich die 


Nervenfaser in zwei, die sich zusammen mit einer Anzahl transversal ver- 
laufender Nervenfasern fortsetzen. 


Fig. 8. Figurenerklérung im Text. Vergr. 1167:1. 


Die Mikrophotographie Figur 8 ist ebenso in Hohe des Ependyms auf- 
genommen, das die visceral motorische Region bekleidet (v. m. Fig. 2, 
Schema c). Eine nahere Priifung des der Figur 8 zugrundeliegenden Prapa- 
rates zeigt, dass die Nervenfaser bei a, die in der Mikrophotographie in einer 
Zelle gleich unter deren Kern zu endigen scheint, im selben Werk eine 
plattenfOrmige Auftreibung im Lumen eines hier liegenden Hohlraumes be- 
sitzt. Von der rechten Ecke dieser Platte setzt sich eine feine Nervenfaser 
fort, die intraependymal gegen das Lumen des vierten Ventrikels liegt. Die 
Nervenfaser erreicht in diesem 
Schnitt nicht das _ betreffende 
Lumen, sondern ist etwas zentral 3 
von der genannten Platte abge- 


schnitten. Die Nervenfaser bei 5 
4 


in ebenderselben Figur lasst sich 


im Praparat ein Stick zentral 
von denjenigen Zellkernen ver- 


folgen, welche die Nervenfaser 

zu berithren scheint. Hier bildet 

die Nervenfaser schalen- £e 
formige [ndplatte, die sich am 

Grunde einer Ausbuchtung der 

Fossa rhomboidea befindet. Voll- 

kommen frei liegt in einer 4hn- §* 

lichen Ausbuchtung das pyra- 3 
Fig. 9. Figurenerklarung im ‘Text. Vergr. 1167:1. 
midenformige Nervenende bei c, 
Figur 8. Bei d in ebenderselben Figur hat die Mikrophotographie nur 
einen Teil des Endapparates einer Nervenfaser mitaufgenommen, die durch 
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das Ependym hindurch unter Bildung zahlreicher Schlingen und Varicositaten 


verlauft. Dasselbe Endorgan hat hier Schalenform, obgleich es véllig frei im 


Lumen der Fossa rhomboidea liegt. 


Die sich peripher von a, >, ¢ und d 


fortsetzenden Nervenfasern gehen 


in einen subependymal  gelegenen, 


schwach entwickelten Nervenplexus 


von entsprechendem Aussehen, wie 


die vorher beschriebenen, iiber. 


Die Mikrophotographien Figuren 


9 und 10 wurden vom selben Schnitt 


und derselben Stelle des pendyms 


aufgenommen, welche die visceral 


motorische Region der Fossa rhom- 


boidea bekleidet. Diese Figuren bil- 


den dieselben Dinge in zwei un- 


gleichen Ebenen ab. Bei a, b, c 


Fig. 10. Figurenerklarung im Text. und d (Fig. 9) werden Nerven- 
Vergr. 1167:1. 


fasern wiedergegeben, die in ihre 


E-ndapparate ubergehen. Die Nervenfasern a und kreuzen sich wihrend 


ihres Verlaufes zwischen den Ependym- 


zellen im Lumen der Fossa rhomboidea. 


wo sie in ihre Endapparate tibergehen. Der 


E-ndapparat der Nervenfaser a besitzt ellip- 


soide Form, wahrend derienig der Nerven- 


faser b kegelfGrmig ist und eine gegen die 


Mitte der Fossa rhomboidea gerichtete kon- 


vexe Basalleiste hat. Bei c in Figur o findet 


sich eine Nervenplatte, die sich mit ihrer 


konkaven QOberflache gegen das Lumen 


eines ependymbekleideten Kanals_ kehrt. 


Bei d lauft eine andere Nervenfaser in 


eine schalenformige Endplatte aus, die am 


Grunde der Ausbuchtung e liegt. In Figur 


10 erscheinen dieselben Bildungen in einer 


anderen Ebene. Hier sieht man die ganze 


Nervenfaser b (Fig. 9) mit ihrem End- 


organ scharfer gezeichnet; dancben kann 


man die vom Endorgan a, (Fig. g) peripher Fig. 11. Figurenerklirung im Text. 
Vergr. 1167:1. 


verlaufende Nervenfaser erkennen. 


Die Mikrophotographie Figur 11 stellt Teile dreier Nervenendigungen 


im Ependym in Hohe mit dem visceral sensiblen Teil der Fossa rhomboidea 
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dar. Dieselben liegen weit dorsal im Ependym in der Region v. s., Schema }, 
Figur 2. Die Nervenendigungen bei a und c sind schalenférmige Auflocke- 
rungen der neurofibrillaren Substanz der zufiihrenden Nervenfasern. Diese 
E-ndapparate liegen am Grunde der intraependymalen Kanale. Wie und ob 
die Kanale mit dem vierten Ventrikel in Verbindung stehen, konnte ich in 
dem 20 uw dicken Schnitte nicht in Erfahrung bringen. Der Nervenendapparat 
bei b liegt frei in einem intraependymalen Kanal, dem man im Schnitte ein 
Stuck herauf gegen des Ependyms freie Oberflache folgen kann. Irgendeine 
Verbindung mit dem Ventrikel lasst sich in diesem Schnitt indessen nicht 
feststellen. Die betreffende Nervenendigung hat die Form eines Kegels mit 
einer gegen die Fossa rhomboidea gerichteten konvexen Oberflache und stellt 
eine Fortsetzung der hier bedeutend anfgelockerten neurofibrillaren Substanz 
der zufthrenden Nervenfaser dar. Die Nervenfaser dieses Endapparates lasst 
sich im Schnitt ein recht langes Stick peripher verfolgen, wo man sie in 
transversaler Richtung abbiegen sieht. Ein besonderer, ausgepragter, subepen- 
dymaler Plexus, wie die oben beschriebenen, kann hier nicht nachgewiesen 
werden. Die meisten hier subependymal liegenden Nervenfasern haben Langs- 
verlauf. Eine Anzahl zerstreuter Nervenfasern sieht man doch auch trans- 
versale Richtung nehmen. 


Ausser den vorher beschriebenen und abgebildeten Nervenendapparaten 
gibt es vom morphologischen Gesichtspunkte aus sehr zahlreiche Beispiele 
gleichwertiger Bildungen in meinen Praparaten. 

Alle diese Nervenenden haben gemeinsam, dass sie nur Auflockerungen 
der endigenden Nervenfaser sind, und dass sie frei endigen. ohne sich auf 
irgendwelche besonderen Neuroepithelzellen oder Nervenendkérper zu_be- 
ziehen. Dieses habe ich nicht nur in den sch6n neurofibrillenimpragnierten 
Praparaten gefunden, sondern auch in solchen, die mit M. HeEIDENHATINS 
Eisenalaunhamatoxylin oder mit EnrticHs Hamatoxylin gefarbt wurden. 

In meinen Praparaten gibt es ferner Beispiele von Nervenfasern, die in 
naherem Zusammenhang mit den Ependymzellen selbst stehen. Diese Nerven- 
enden gehoren indessen nicht zu denjenigen, die ich mit dieser Beschreibung 
im Auge hatte. Dasselbe gilt auch den im Ependym der Fossa rhomboidea 
sparlich vorkommenden intraependymalen Nerven- oder Sinneszellen. 

Diejenige Art von Nervenenden, von denen vorher einige erlautert 
wurden, kann mit Bezug auf Form und Lage in zwei grOdssere Gruppen 
eingeteilt werden. 

Gruppe 1 umfasst intraependymale Endapparate von mehr oder weniger 


deutlich ausgepragter Schalenform und mit Lage in dem peripher gerichteten 
Fundusteil oder in der Wand der intraependymal gelegenen Ausbuchtungen 
oder Kanale, welche mit der Fossa rhomboidea in Verbindung stehen. 
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Gruppe II enthalt Nervenenden, die frei, mehr oder weniger weit in die 
Fossa rhomboidea oder irgendeinen ihrer intraependymalen Kanale hinein- 
reichen. Diese Nervenenden kénnen die verschiedensten Formen und Grdssen 
haben. 

Die im vorhergehenden bei mehreren Gelegenheiten beruhrten intra- 


ependymal liegenden Kanale oder Ausbuchtungen k6énnen vielleicht beim 


ersten Blick als Kunstprodukte betrachtet werden. Unzweifelhaft ist es auch 
sehr leicht, durch dieses oder jenes ungecignete Praparationsverfahren Kunst- 
produkte im Ependym zu erhalten, die als intraependymale Spalten oder 
Kaniale erscheinen kénnen. Fiir meine Ansicht, dass die von mir angegebenen 
Ausbuchtungen keine Kunstprodukte, sondern Organellen sind, spricht unter 
anderem folgendes: 

1) sie kommen in tadellos behandelten Praparaten, sowohl in Zenker- 
als auch in Formalin- sowie 96%-igem Alkohol-fixiertem Material, vor; 

2) sie finden sich beinahe ausschliesslich an den Stellen, an denen die 
oben beschriebenen Nervenendigungen vorhanden sind, namlich dorsal und 
bilateral in dem kaudalen Ende der Fossa rhomboidea (Fig. 2, Schema a) 
sowie in der Fortsetzung weiter nach vorn, bilateral in den beiden visceral 
motorischen Regionen (Fig. 2, Schema } und c); 

3) man kann oft konstatieren, wie Ependymzellen die Wande dieser 
Ausbuchtungen mit ihren freien Fnden bilden bezw. auskleiden, und zu- 
weilen auch den Grund dieser Ausbuchtungen. 

An verschiedenen Stellen sind diese mit der Fossa rhomboidea in Ver- 
bindung stehenden Ausbuchtungen sehr seicht (siehe Fig. 9 bei ¢). In anderen 
Fallen reichen sie tiefer in das Ependym hinein und einige Bilder sprechen 
dafiir, dass sie sich weiter peripher in subependymal gelegene Kanale oder 


Lymphspalten fortsetzen k6nnen. 


Betreffs der Nervenendigungen Gruppe I scheinen — soweit sich dieses 
aus meinem Material beurteilen lasst mit Rucksicht auf die Lage der 
Nervenendplatten im Verhalten zu den Nervenfasern zwei verschiedene 
Typen vorzukommen. Diese Nervenendigungen sind namlich_ entweder 
Terminalbildungen mehr oder minder langer, in Richtung gegen die Fossa 
rhomboidea verlaufender Nervenfasern, oder aber sie liegen in den Ver- 
zweigungsstellen der intraependymalen Nervennetzwerke. Derartige intra- 
ependymale Nervennetzwerke kénnen ungleich weit zentral legen. An einigen 
Stellen befanden sie sich vor allem zentral von den Kernen der innersten 
Ependymzellen. 

Die konvexe Seite der schalenférmigen Endplatten war an einer solchen 
Stelle in der Ebene des Schnittes gegen das Deckglas gerichtet. Die End- 
apparate traten hier beinahe als scheibenfOrmige Neurofibrillenausbreitungen 
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an der Vereinigungsstelle mehrerer Nervenfasern hervor (siehe ebenfalls 
Fig. 5). Liegt das Nervennetzwerk subependymal, so sitzen diese Nerven- 
enden in der Regel im Endstiick mehr oder minder langer Nervenfasern, 
die vom Plexus zentralen Verlauf zwischen die Ependymzellen nehmen. Die 
fraglichen Endapparate kénnen in der Form bedeutend variieren — von der- 
jenigen einer Schale bis zur mehr oder weniger unregelmassigen Bandform. 
Alle scheinen jedoch das gemeinsam zu haben, dass sie im Lumen der Kavitat 
eine konkave Oberflache besitzen. 

Die Nervenendigungen, welche zur Gruppe II gehéren, stimmen darin 
uberein, dass sie vollkommen frei in einer Kavitat, gewOohnlich der Fossa 
rhomboidea liegen, jedoch in Form und Grosse erheblich wechseln. Ausser 
den oben beschriebenen kommen dergleichen Endkérper mit Stab-, Zylinder- 
(Holothuria-form), Birnen-, Ellipsoid-, Widerhaken-, Haken-, unregelmassiger 
Klumpen-, Kugelform und anderem Aussehen vor. Ein derartiger faser- 
formiger Nervenendkorper misst im langsten Querdurchmesser nur 1,7 4, 
wahrend ein birnengeformter hierhergehériger Endapparat eine Lange von 
12 w und einen Querdurchmesser von 8 u besitzt. Zylinderférmige (Holothuria- 
fOrmige) Endapparate bis zu einer Lange von 30 uw, welche ganz in das 
Lumen der Fossa rhomboidea hineinreichen, konnte ich an einigen Stellen 
in meinen Praparaten beobachten. 

Wie bereits erlautert, sind diese Nervenendigungen dorsal und bilateral 
beim Ubergang des Zentralkanals in die Fossa rhomboidea und in deren hinte- 
rem Teil zu finden, worauf sie sich bilateral und nasal vorzugsweise in die visce- 
ral motorischen Regionen fortsetzen — v. m., Figur 2, Schemata a, b und c. 
Diese Ependymregionen erstrecken sich jedoch ein Stuck an den gewoélbten 
Oberflachen vorbei bis zu den in den genannten Schemata quer uber die 
Ependymkonturen gezogenen Strichen. Hier sind die vorher beschriebenen 
Nervenendigungen so zahlreich vorhanden, dass ihre Zahl an ihren Stellen 
in einem und demselben Gesichtsfelde bei starkster Vergrésserung bedeutend 
mehr als das Dutzend betragt. Ausser den angefiihrten Stellen kommen die 
fraglichen Nervenendigungen ausserst sparlich in dem Ependym vor, das 
die visceral sensiblen und die somatisch sensiblen Regionen bekleidet — v. s. 
und s. s., Figur 2, Schemata b und c. Es ist mir nicht gelungen, auch nur 
ein einziges Beispiel ahnlicher Nervenendigungen im Ependym der somatisch 
motorischen Regionen nachzuweisen (siehe s. m., Figur 2, Schemata b und c). 

Im Prinzip ahnliche Nervenendigungen gibt es im Ependym der Fossa 
rhomboidea bei einigen anderen Vertebraten, die ich auf diesem Gebiet zu 
untersuchen bisher Gelegenheit hatte, und zwar Chimera monstrosa, Alburnus 
alburnus und Felis domestica. Bei den beiden erstgenannten Tieren sind 
die Nervenendigungen sehr sparsam vorhanden. Ich halte es nicht fir un- 
wahrscheinlich, dass die Ursache hierfiir in der Pyridinbehandlung des Mate- 
rials zu suchen ist, welche nach meinen jetzigen diesbeziiglichen Erfahrungen 
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zu vermeiden ist, wenn man diese Endapparate schon zur Darstellung bringen 
will, 

Uber die Bedeutung der betreffenden Nervenendigungen mich mit einiger 
Bestimmtheit zu aussern, ist in dem gegenwartigen Stadium meiner Unter- 
suchungen schwer. Es ist nicht unwahrscheinlich, dass wir es hier mit einem 
bislang unbekannten zentralen Sinnesorgan zu tun haben. Ein Sinnesorgan, 
das z. B. den intrakranialen Druck reguliert und Verschiebungen oder Str6- 
mungen des Inhaltes der Fossa rhomboidea aufnimmt, wurde ja sehr empfind- 
liche Rezipienten in den oben beschriebenen Nervenendigungen haben konnen. 


Ja, ein weiteres Spekulieren hinsichtlich der Funktionen des Organes ist 


zwecklos, bevor dessen morphologisches Verhalten genauer geklart ist. In- 
dessen wurden sich m, E. diese grossen, eigenartig gebauten und geformten 
sowie besonders zahlreichen Nervenendigungen hier nicht vorfinden, ohne 
dass sie eine bestimmte und sicher auch bedeutsame Aufgabe zu erfullen 
hatten. So hoffe ich, dass es mir wahrend der Fortsetzung meiner Unter- 
suchungen glucken wird, etwas naher in dieses Problem einzudringen. 
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DOUBLE SEX-LINKED LETHALS IN DRO- 
SOPHILA MELANOGASTER 
BY 


GERT BONNIER 


from the Zootomical Institute; University of Stockholm. 


THE LOCATION OF DOUBLE SEX-LINKED LETHALS AND THE 
SEX-RATIOMODIFICATION. 


It is a wellknown fact, that for the location of sex-linked lethal genes 
the same methods may be used as for the location of other genes, the sole 
difference being that only male counts are possible. If however two or more 
lethals are present in the same X-chromosome these methods will lead to 


incorrect results. 


The definition of the distance between any two genes is the percentage of 


crossover eggs in the total of eggs. And if we have one lethal and one not- 
lethal gene in the same X, then among the Y-fertilized eggs half of the 
crossovers and half of the non-crossovers will die and an equal number 
survive, i. e. to each crossover male egg that dies, a corresponding crossover 
male egg survives and vice versa; and the same holds true for the non- 
crossovers. Thus the location may be made in the ordinary way. But if there 
are two lethals in the same X then as above: To each non-crossover, which 
survives we find a corresponding one which dies, and to each crossover, which 
survives there is likewise a corresponding one which dies, but wot vice versa, 
as to each crossover which dies there is not necessarily a corresponding 
one that survives. Indeed, every single crossover between the lethals will — 
when fertilized by a Y-bearing sperm —— give rise to a dying male egg. 
Therefore it is not correct to count with a percentage of the total of adult 
males, but we must count with what may be called the theoretical number 
of adult males; i. e. the number of males which would exist if the above 
correspondence between dying and surviving male-eggs occurred here as well, 
or with, a number, exactly equal to half of the Y-fertilized eggs. 
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In order to find out the new percentages we will denote this theoretical 
male-number by m and the actual male-number by n. Suppose further that 
the distance between the two lethals is p unities, and that p is small enough 
to ensure that no double crossovers can occur between them. Thus there 
are p % of m crossover male-eggs which all die and (100 — p) % of m non- 
crossovers (or crossovers outside the lethals) which will give rise to adult 
males. Consequently 

100 — 
= 
100 
| 


100 — 


and thus all values should be expressed as percentages of this m. 
In the same way, the number of females must be supposed to be twice 
as large as the theoretical number of males, and hence we must expect to 
2m 


find a real sex-ratio of —:1. That is: 


sex-ratio = 


It is now easy to find out the formule to be used for the location. 
Suppose that we, in one of the X:s, have only normal genes, but in the 
other X the three mutant genes a, /, and /, (counted from left to right) 
where a is not-lethal recessive and the other two lethals, letting the distance 
between a and /, be denoted by x, and between /, and /, by p. Suppose 
further that the total of adult males is m and that r of them show the 
character caused by a. (If we had supposed that a was situated in the not- 
lethal bearing chromosome, then r would mean the number of adult males 
which does not show the character caused by a.) Thus 

¥ x 1007 


100 100 100—/f 


+ = {100 — 


The formula can however not be used in this manner, since it contains 
the unknown /. But if we have another not-lethal recessive 6, situated y 
unities to the right of /,, and if we know that the distance h between a 
and b is also small enough to ensure that at the most there can be only a 
negligeable number of double crossovers between a and ), and if we finally 
suppose that the number of males showing the character caused by } is s 


then we again find 
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where now n, is the total of adult males and 
atyt+pHh. 


From these equations we find the value of p: 


Substituting this value of p in the expressions for 4+ and y we have 
located both /, and /,. 

There is moreover one observation that may be of some value. If there 
are two not-lethal genes, both having their loci on the same side of the 
lethals and ¢ unities separate from each other (¢ too small for double crossing 
over), then ¢ is the crossover percent counting with respect to the theoretical 
male number. Hence, if in an experiment involving the two lethals g is the 
actually appearing percent of crossovers between the two not-lethal genes 
in question 


1. 
O 7 


and g = ‘————_. 
100 — 
The methods of location here indicated are of course somewhat laborious 
and there is no doubt that the most satisfactory way is to try to separate 
the two lethals and then locate thein as usual. It may however happen that 
the experimenter does not understand that he has to do with two lethals 
until he has made a rather large number of experiments, and in order to 
obtain any effective results from these experiments, the formule stated 
above are indispensable. And if the locations with the two lethals present 
will not give the same results as when separated, this means that there is a 
real and not only an apparent disturbance of the relations, a disturbance for 
which special reasons must exist. 
It is necessary once again to point out that all the formule here deduced 
only hold good under the assumption that the distances are too small for 
double crossovers to occur. 


LETHALS 7; AND /,. 


The following characters have been used in the experiments: yellow (body color, 


V, Ow), scute (bristles, sc, 0), white, eosin (eye colors, w, we, I,5), facet (ommatidia, 
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fa, 3), echinus (ommatidia, 5,;), ruby (eye color, 7,5), crossveinless (wing, ¢,,, 13,:)5 


cut, (wing, c¢,. ci, 20), vermilion (eye color, v, 33), miniature (wing, m, 36,1), 


garnet (eye color, g, 44,4), forked (bristles, f, 56,5), bar (eye shape, B, 57,0). It must 


be observed, that in many crosses, more characters have been involved, than those tabulated. 
Thus for instance in table 5 the females carried in the scute-bearing chromosome in 
addition to the other genes the factors for broad (wing, 6,, O,) and for tan (body 

t, 27.) and the males likewise had these characters. But as the author when 
beginning ‘these experiments was not accustomed to these characters they are not 


lassified here. In other crosses similar simplifications are carried out in the tabulating. 


In the beginning of January 1921 some experiments were carried out 
with the so-called eosin line of high non-disjunction. This is a special non- 
disjunctional strain in which the females are homozygous for eosin and 
heterozygous for forked, and in which the exceptional females of each gene- 
ration are crossed to Bar males. The offspring was quite normal, but in 
cultures that hatched somewhat later the number of regular sons was very 
much decreased, and among them the eosin forked males were considerably 
fewer than the eosin males. (Table 1.) 


Table 1. 


Offspring of females of the eosin line of high non-disjunction with the lethals 
in one chromosome, when outcrossed to Bar males. 


Exceptional 
Regular offspring 

offspring 

Culture 

eosin total 

forked regular 

males sons 


Number eosin Bar Bar eosin 


females males females males 


159 


The conclusion was reached that a new sex-linked lethal had arisen, 
which was probably situated not far to the right of eosin and in the same 
chromosome as that, carrying forked. At this time no analysis of the case 
was undertaken as the non-disjunctional females always perpetuate both the 
X:s in the same condition to their exceptional daughters, and there was 
therefore no danger of losing the lethal. 

The location of the supposed lethal was not begun until the fall of 
1921. Crosses were made with females that in one X carried eosin and the 
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lethal and in the other X different genes. Preliminary tests with facet and 
miniature showed that, as expected, the locus of the lethal was to the right 
of facet but to the left of miniature. (Tables 2 and 3.) 


Table 2. 


Offspring of females of the constitution 
w ly f 


facet 
forked 
males 


eosin 
facet 
males 


Total 
males 


eosin 
males 


Culture) Total facet 
Number females. males 


48 24 86 


50 


Table 3. 


: m 
Offspring of females of the constitution ——————. 
we ly ly 
Percentage 
eosin 
= minia- “at wild of crossovers 
Culture Total minia- total 
: ture type between 
Number females ture males 
males males eosin and 
males 
miniature 


Total 


266 21 53 340 21,8 


But the crosses with miniature showed at the same time that the crossover 
value for the males between eosin and miniature (the crosses were not made 


in such a way as to make it possible to count the crossovers among the 


daughters) had strikingly decreased. Indeed: from table 3 we find that among 


a total of 340 males only 74 are crossovers between eosin and miniature 


i, €. a percentage of 21,8, when 33,2 might have been expected (MorGAN 


and BRIDGEs 1916, p. 84). 
This fact seemed to the author to need a more thorough examination. 


At first it was believed that a new deficiency-mutation had occurred as it 


is known, that the deficiencies inhibit all crossing over in the deficient region 


of the chromosome (BRIDGES 1917, p. 445, MOHR 1919, p. 275). 


5 
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Tab 


4 
when outcrossed to sc ec c¢ v g f mal 


lid, 
where the male had the constitution e- c v g f. Accordingly among the femé 


A. Femal 


Offspring of females of the constitution 


Non cross- 
overs 
= 
lotal 


hetero w 
imbe females 


In order to study this question three different types of. crosses were 

carried out. In the first tvpe the mothers were of the constitution. —————>— 
7" 

(? denoting the unknown lethal factor in the tables denoted by 7, 2), in 

ur 

From these crosses (Tables 4A and | 


the second the constitution was 


3} and 5) it was clear that there 


= 
was no deficiency including the loci of anyone of the genes echinus, ruby, 


cut, and vermilion. The same decrease of crossover was however again 
now between echinus and cut, but this decrease concerned the male 

the crossover values among the females being approximately 

From table 4B it is found that in a total of 641 males 

I crossovers occurred between echinus and cut (27 single crossovers and 4 
at the same time were crossovers between garnet and forked), which 

4,8 percent instead of the expected percentage of 14,5. Table 4A gives 


us however a corresponding percentage among the females of 10,0, which 
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ith the exception of culture 136, where the male had the constitution se ¢ 74 f, and culture 138, 


Fspring in culture 138 the scute gene is to be substituted by its normal allelomorph). 
PTSprin zg. 


fie, 


Non 

cross- 

Total overs 
ma- 


Cul- 
ture 


les 


136 
138 


Total 


141 
5 3 fe) fo) fe) fo) 2 2 fe) fe) 
4 re) re) re) fe) fe) ro) fo) I fe) re) fo) ro) 
48 51 I I | I 4 I 2 5 4 3 I 
Table 4. Male 0f 
126 47 26 Oo 4 2\ 0 6 8 I 
68 37 oO 2 4 8 6 oO 
127 37 3 4 5 I fo) 2 
128 57 a7 2 fe) I 6 8 3 oO : 
129 60 40 3 I oO 5 2 7 2 oO oO 
131 57 39 o I 2 I 6 7 I fe) 
96 47 3 2 2 15 8 17 fe) I I 
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Tabl 


Offspring of females of the constitution , when outcrosset to sc éc 7 / males (with th 
um 


where the female is cro 


Non cross- 
Total overs 
tema- 
les 


1503 430 5 ; 275 


agrees much better — though not well — with 14,5. This fact pointed in 
the direction of the deficiency-hypothesis being put out of the question, and 
the only other possible supposition to be made was that we here had to do 
with two lethals in the same chromosome as eosin, one situated somewhat 
to the right of echinus and the other not far to the left of cut. 


This new point of view was absolutely justified by the third type of 


crosses (tables 6 A and [B), in which the mother had the constitution ——— as 


we 


in the male offspring of these crosses there were: 


8 


4 
i 
Female offspring 
Cul 
tur | 
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J 
| 
| 
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ception of culture 213 where the female was crossed to a yellow prune male, and culture 214, 
1 to an eosin male). 


Male offspring 


Non 
cross- 
overs 


476 4 re) 


I. no eosin cut sons, which means that there must be a lethal situated 
to the left of crossveinless and in the eosin-bearing chromosome, and 

2. no wild type sons, which means that there must be a lethal located in 
the eosin-bearing chromosome between the loci for crossveinless and for cut. 

As a consequence of this the crossing over values among the males 
was lowered here as well. Thus for instance the percentage of crossovers 
between eosin and cut is 12,6, while that which might be expected is about 
18. The corresponding value for the females is 18,1. 

It is thus obvious that there must be two lethals, and we may call the 
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Table 6A. 


Offspring from crosses of the type X Cv Cf. 


/; 


Female offspring Male offspri 


Non 


cross- 


Non cross- 
overs Tits 
Total | overs 
fema ma- 
les . les 


Table 6B. 


Offspring from crosses of the type 


Female offspring 
Non cross 

overs e Total 

ma 

les 


; 
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factor for the left one 7, and for the right one 7. And as a matter of fact 
it was also possible to separate them from each other and determine their 
location in the ordinary way (tables 7, 8, 9 and 10). 

We may now try to make use of the formule for the location when 
the two lethals are unseparated. If we take ruby as the gene to the left of 
the lethals and cut as that to the right, then from table 5 »==802, r—6 
and from tables 4B and 6A and B n, == 1259, s = 53. The known distance 
between ruby and cut is h= 12,5. Hence we find 


12,5 — + $3.) 
802-1259 


53) 
I 
802 1259 


from which the distance between ruby and lethal /, is found to be 0,7 uni- 
ties, and the distance between lethal 7, and cut is found to be 3,9, 1. e. the 


loci are for /, 8,2 and for /, 16,1. 

If instead of ruby we had used echinus, we would have had to take 
n= 1443, r—19, the same values as before for mn, and s, and h=14,5. 
Hence in this case p==9,5 from which the calculated loci are: for /, 7,4 
and for 7. 16,2. 

Let us now compare these values with the values, which are arrived at 
from crosses where the lethals are separated. In tables 8 A, B and C there 
are g crossovers between echinus and lethal /, in a total of 795 males, which 
gives a locus of 6,6 for 7. In tables 7A and B and 8A, B and C there 
are in a total of 1511 males 62 crossovers between eosin and /, from which 
the locus 5,6 is found. Finally table 8 A shows that there are no crossovers 
between ruby and lethal 7, On the other hand table 7 A shows 48 crossovers 
between lethal 7, and crossveinless in a total of 626 males, which gives the 
locus 6,1 for 7, and in tables 7 A and B and 8A and B there are in a total 
of 1481 males 177 crossovers between lethal 7, and cut, from which the 
locus 8,0 is found. We have thus found a number of values for the locus 
of lethal /, differing considerably from each other. The differences are pro- 
bably due to the paucity of the figures. In reality however /, must be situated 
to the right of ruby, since in the crosses of table 5 there occurred 4 eosin 
forked and 2 eosin males. An explanation of the lowered percentage of 
crossovers between echinus and lethal Z, and between eosin and the lethal 
could be found in the assumption, that a new lethal had occurred somewhat 
to the left of ruby — which is possible since all the cultures in tables 8A 
and B have inherited their lethal-bearing X from the mother of culture 147 
in table 8C — thus it is not / that is located but this new lethal. This 
assumption is however contradicted by the fact, that the crossover value 
between lethal /, and crossveinless gave a locus for /, as far to the left as 6,1. 
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Table 7A. 


Offspring of females of the constitution 


Culture Total Total 
Number females males 


6260 48 


Table 7 B. 


Offspring of a female of the constitutic 


Culture Total Total 
Number females males 


220 164 


The mean value ascertained for the locus of lethal 7, is 6,7, which is 


also too low, and it may be concluded that the real position of /, is very 


close to the right of ruby, and thus 7, may be mapped at 7,5+. 
location of 7. we find from table 9, 35 crossovers between 


Concerning the 
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Table 8A. 


ec 
Offspring of females of the constitution 7 
Z 


e e e 
Culture otal Total wry w 


Number | females males | 


185 141 
186 
221 
222 


223 


Total 


Table 8B. 


Offspring of females of the constitutic 


Culture Total Total 
Number | females males 


166 
150 


124 


Total 207 


Table 8C. 


Offspring of a female of the constitution 


Culture Total Total 
Number | females males 


| 147 


71 2 (| o (| 8 
69 I o | 8 
122 58 2 I 8 
224 126 56 I I 7 
a 
253 171 88 I 2 fe) 7 
1376 558 8 6 o | 59 
we tt ct 
172 80 2 12 
173 = 56 2 3 
| we w 
| 
110 30 | 
13 
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crossveinless and /. in a total of 1038 males, from which the locus 17,0 1s 
calculated, tables 9 and 10 giving 55 crossovers between /, and cut in a total 


of 1449 males, from which the locus 16,2 is arrived at. The average for the 


locus of lethal 7. is —- when the crosses where both /, and /, are present are 
taken into consideration — 16,4. 

Let us now consider the sex-ratio. From the loci 7,5* and 16,4 for & 

and /. it follows that their distance is 8,9 unities, and hence we should 

200 

expect to find a sex-ratio of —-——_,, 

100 — 8,9 
which both the lethals were present, but without having any special interest 


which is 2,2:1. Now, in crosses in 
in this case (and therefore not tabulated here), there occurred 1926 females 
and 863 males. This makes, together with those tabulated in tables 2, 3, 4, 5 


Table 9. 


Offspring of females of the constitution 


Non cross 
Culture Total Total over 
Number females males 


2 
2 
1099 
189 63 55 5 3 
5 101 9 2 
4 
163 133 61 50 6 5 
182 147 77 73 2 2 ce 
3 57 o| 2 
23 9 52 47 4 I 
| 238 53 5 
205 152 SS $4 4 re) 
260060 39 65 60 3 2 
54 3 4 
2 115 So 73 6 I 
Total 
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Table Io. 


Offspring of females of the constitution 
4 


| Cross- 
Non cross- 
over 


Culture Total Total over males : 
males 
Number | females males 


+ 


Total 


and 6, a total of 7545 females and 3412 males, giving the experimentally 
found sex-ratio of 2,21: 1. 
In order to compare this, with the case, where only one lethal gene 


is present, and where we have to find the sex-ratio 2:1, we may summarize 


the female and male-numbers from tables 7, 8, 9, 10, 11 and 12, which 
makes (excluding culture 222 table 8 A) a total of 9445 females and 4534 
males, giving the sex-ratio 2,08: 1. 

Thus the theoretical and the experimentally found sex-ratios agree 


fairly well. 
3- 


THE MINIMUM DISTANCE IN WHICH A DOUBLE CROSSING 
OVER CAN OCCUR IN CHROMOSOME I. 


As a consequence of the phenomenon called interference (MULLER 1916, 
p. 284) double crossing over is less frequent the shorter the distance is in 
which it occurrs. Moreover: by the shortening of the distance this frequency 
falls below that, which might be expected if double crossing over occurred 
purely as a matter of chance, i. e. when the homologous chromosomes have 
crossed at one point, there must exist an interval including this point and 
free from further crosses. The length of this interval is in this case a mini- 
mum value for the distances in which double crossing over may occurr. In 
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the sex-chromosome this minimum value has been recorded as 13,5 unities 
(WEINSTEIN 1918, p. 154). In culture 150 (table 5) however there appeared 
a female, which was a double crossover between scute and echinus and 
between echinus and ruby. As has been stated above the crosses of table 5 
involved also the gene broad, and as a matter of fact this female was a broad 
echinus female. This means that one of the points of crossing over was 
between scute and broad and the other between echinus and ruby. Hence the 
minimum of the length in which this double crossing over took place is 4,9 
and the maximum 7,5. The true value of the length is probably very close 


to this maximum. 


4. 


LETHAL 


Culture 222 of table 8 A gave an offspring of 158 females and 4 males, 
proving with certainty, that through mutation a new lethal had appeared 
in the sex-chromosome homologous to that carrying lethal 7, As the father 
of culture 222 was an echinus ruby male, the echinus ruby daughters must 
be supposed to carry the new lethal but not lethal 7. Such a female was 
outcrossed to an echinus cut male and the offspring shown in table 11 was 
ror echinus daughters and 47 echinus ruby sons, being the expected 2:1 
ratio. Half of the daughters are expected to carry the new lethal, which 
was designated lethal /,, and the offspring of such females are shown in 
table 12. (The females however carried, in addition to ruby, other eyecolor 
genes, which made the classification of ruby and not-ruby impossible, and 
since they were likewise homozygous for echinus, they are regarded as 


having the more simple constitution 


.) The percentage of crossing over 


between lethal Ze and cut found in this table is 4,3, which gives a locus of 
15,7 tor the lethal /,. 

Since however this location is based on the crosses with cut only, and 
since the number of males in table 12 is rather small, the location must be 
looked upon as merely approximative. On the other hand very few lethals 


have been recorded in this region of the sex-chromosome, which seems to 


Table It. 


Offspring of an echinus ruby female from culture 222, when crossed 
to an echinus cut male 


Culture echinus echinus 
Number females ruby males 


272 101 47 
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Table 12. 


Offspring of females of the constitution 


Wild 
type 
males 


Culture Total 
Number | females | males 


Culture Total Total 
Number | females | males 


285 176 7 305 118 53 


146 66 306 127 52 
289 151 94 74 
291 128 84 308 | 46 
99 309 48 
310 
311 
312 


319 64 


Total | 2964 1531 66 


render the following consideration possible: as in the beginning of 1921 
no lethals were present, but not very long afterwards both /, and J/, had 
occurred, they must have arisen within a rather short space of time. It is 
not clear which of them arose first. Further the fact that lethal /, 
arose in a culture where lethal /, was present and has its location so close 
to that of 7, that it might possibly be identical with the latter, seems to 
indicate that 7, and /, have some influence on each other. We may therefore 
believe that in the original non-disjunctional strain the lethal 7, occurred 
first and that 7, afterwards in some way “induced” /,. In the culture 222 
(table 8 A) then 7, in the same way “induced” 7p = /, (or at least induced 
a lethal in the same region as /,). 

But if this mode of reasoning is valid, we may conclude that the time 
of induction must be different in the two cases, since 7, and /, were situated 
in the same chromosome, but /, and Zr in the homologous chromosomes. 
In fact: In culture 222 the factor 7p must have been introduced by the 
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paternal X (if Z, was introduced by the maternal X, then the mother of 


culture 222 must have been an XXY female, and in consequence exceptionals 
should in this case have occurred among her offspring. But all her sons 
carried the factor for cut, which is a maternal character), and thus the 
induction must be believed to have taken place during or shortly after the 
fertilization. We have thus a case in which we may believe that a mutation 
has occurred as a consequence of the inductional power of another gene, and 
that the mutational process must have taken place in the earliest stage of 
embryonic development. Cases have previously been recorded (MULLER 1920, 
p. 450, BRIDGES 1919, p. I.) where mutations have taken place in the earlier 
phases of the embryogenesis. In all those cases however it must be assumed 
that the mutation occurred at a somewhat later stage, when the egg-nucleus 
had already divided a number of times. The validity however of these 


considerations is of course not absolutely asserted. 


SUMMARY. 


1. A method is given for the location of double sex-linked lethals, and 
the theoretical value of the sex-ratio, when two lethals are present, is deduced. 

2. A case of double sex-linked lethals (lethals /, and Z.) is described and 
the lethals are located with the methods given. The actual found sex-ratio 
is compared with the theoretically deduced. 

3. A case of double crossing over within the distance of 7,5 unities 1s 
described. 

4. A new sex-linked lethal (lethal Z,) is located and reasons are given 
for its identity with lethal 7, and for that it may have occurred close after 
fertilization as a consequence of some "induction power” of lethal 7, 

I wish here to express my sincere thanks to Prof. Dr. O. L. Monr 
at Christiania University for his great kindness of giving me all the stocks 


necessary for the experiments and for all his good advices. 
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NEUE BEOBACHTUNGEN UBER DEN 
BAU UND DIE ENTWICKELUNG DES 
BRUSTSCHULTERAPPARATES BEI 
DEN ANUREN, INSBESON DERE 
BEI BOMBINATOR. 
VON 


CORNELIUS G. S. de VILLIERS. 


Aus dem zoologisch-vergleichend anatomischen Institut der Universitat Ziirich. 


Mit Tafel I und 27 Abbildungen im Text. 


A. HISTORISCH-ANATOMISCHER TEIL. 


I. ANATOMIE DES BRUSTSCHULTERAPPARATES DER 
ANUREN. 


Die allgemeinen anatomischen Verhaltnisse des Schultergurtels der 
Anuren sind gut bekannt und ausfihrlich in den verschiedenen Ausgaben von 
Ecker’s Anatomie des Frosches beschrieben. Der Giirtel selber besteht auf 
jeder Seite aus einem dorsalen Scapularabschnitt und einem ventralen Cora- 
coidalabschnitt; ersterer wird wahrend der Entwicklung in einen dorsalen 
Teil, die Suprascapula, und einen ventralen, die Scapula, differenziert. Die 
Suprascapula bleibt knorpelig oder wird nur durch Ablagerung von Kalksalzen 
verstarkt; die Scapula verknéchert aber meistens und entwickelt eine Mark- 
hohle. Scapula und Suprascapula sind keine selbstandig angelegten Elemente 
— obschon sie gegeneinander oft beweglich sind —, sondern sie sind als 
verschiedenartig differenzierte Partien des Scapularabschnittes aufzufassen. 
Gewohnlich ist die Scapula nicht viel kleiner als die Suprascapula; bei den 
Aglossa ist sie aber von geringerer Grésse und erscheint einfach als Hals der 
Suprascapula. Der Coracoidalabschnitt des Giirtels ist meistens in zwei Aste 
gegliedert, der unverastelte Zustand ist ein abgeleiteter und entsteht durch 
Ruckbildung eines der Aste. Der vordere Ast wird jetzt allgemein als Pro- 
coracoid bezeichnet, der hintere als Coracoid; diese Auffassung ist von 
E1ster (1895) und AntHony (1914) bestritten worden. Die beiden Aste 
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werden frith in der Entwicklungsgeschichte vereinigt durch eine teilweise dem 
Coracoid, teilweise dem Procoracoid entstammende Verbindung, gewohnlich 
als Epicoracoid bekannt; die Ablehnung einer besonderen Bezeichnung fur 
dieses doch fast ausschliesslich auf einen Auswuchs des Coracoids zuriick- 
vufahrende Element ist von Broom (1908) vorgeschlagen worden. Das Cora- 
coid verknéchert immer; tiber den Verknécherungsvorgang des Procoracoids 
ist man aber noch nicht im Klaren. Die Coracoidalabschnitte konnen mit 


ihren Epicoracoidknorpeln beweglich tbereinandergreifen oder aneinander- 


= 


Fig. 1. Schultergiirtel von Rana, nach einem Originalpriparat. 


stossen und verwachsen; das erstere Phanomen ist von Cope (1865) als Arci- 
ferie, das letztere durch denselben Autor (1877) als Firmistermie bezeichnet 
worden. Wie ich spater zeigen werde, herrscht bei den Aglossa ein inter- 
mediarer, mit der Arciferie verwandter Zustand. 

Diesen Knorpeln und Ersatzknochen des Girtels sind zwei Paar Deck- 
knochen zuzufiigen: auf der Oberflache der Suprascapula, zuweilen auch 
auf ihrer Unterflache ausgestreckt liegt das von Bravus (1g09) entdeckte 
Cleithrum, das den unterliegenden Knorpel bald fast vollkommen (Bombi- 
nator), bald nur an seinem antero-ventralen Teil bedeckt (Rana, Xenopus). 
Die Clavicula ist ein ahnlicher, auf dem Procoracoid vorkommender Deck- 
knochen. Meistens bedeckt sie nur den vorderen Rand des Knorpels, aber es 


sind auch Falle bekannt, in denen das Procoracoid umwachsen und _ voll- 
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kommen bedeckt wird. Die Verknécherungsprozesse solcher Falle verdienen 
eine sorgfaltige Untersuchung. Die Deckknochen des Giirtels entwickein 
oft ansehnliche Markraume, 


die zuweilen aber, z. B. bei 
der Clavicula von Bombi- 
nator, fehlen kénnen. 
Schliesslich sind noch 
die fraglichen, vielumstrit- 
tenen Sternalelemente des 
srustschulterapparates zu 
nennen. Die  vergleichend- 
anatomischen _Verhialtnisse 


sind am besten bei PARKER 
(1868), BotKay (1915) und 
Braus (1909) zu _ studieren. 
Es handelt sich um ein soge- 
nanntes "FE pisternum’, das 


Fig. 2. Schultergiirtel von Bombinator, 
umgezeichnet nach Braus. 


mit dem gleichnamigen Deck- 
knochen der Reptilien nichts 
zu schaffen hat, und ein Sternum, das sich nicht wie bei den Amnioten aus 
verschmolzenen Rippenenden entwickelt. Das Episternum fehlt bei vielen Arci- 
fera und bei samtlichen glossa; es kann nach vorn und nach hinten zwei- 
geteilt sein und erfahrt oft eine Verknécherung, sein Fuss liegt den verschmol- 
zenen Vorderenden der Procoracoide auf. Das Sternum kann sich in den 
Winkel zwischen den hinteren Enden der Epicoracoide einschieben oder 
Taschenbildungen fiir sie bilden (Arcifera). Nach hinten kann es stumpf ab- 
gerundet sein (Nenopus) oder in kurze, breite (Rana) oder lange, dunne, 
im Musculus rectus lhegende Horner ausgezogen sein (Bombinator). 


Scapula 


Epicoracoid 


Sternum 


Fig. 3. Schultergiirtel von Xenopus, nach einem Originalpraparat. 


Der Giurtel tritt nie in eine nahere Verbindung mit der Wirbelsaule, die 
Suprascapula ist aber von unten durch verlangerte Querfortsatze oder, bei 
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Bombinator und Nenopus, durch vergrésserte, an ihren freien Enden flach 
ausgebreitete Rippen gestiitzt. Textfiguren 1, 2 und 3 geben die allgemeinen 
Verhaltnisse des Gurtels bei Rana, Bombinator und Xenopus wieder; Text- 
figur 2 ist aus der Arbeit von Bravs (1919) umgezeichnet, die beiden anderen 


sind nach eigenen Praparaten skizziert. 


II. GESCHICHTLICHES ZU DEN UNTERSUCHUNGEN UBER DEN 
SCHULTERGURTEL UND DAS STERNUM DER ANUREN., 


Die erste Arbeit, die hier wohl in Betracht kommt, sind, wie fur fast 
alle Fragen der Wirbeltiermorphologie und Anatomie, die CuviER’schen Vor- 
lesungen von 1801. Zu dieser Zeit hatte CUvIER sowohl das Coracoid, als 


auch die Clavicula-Procoracoid noch als ,,Schlisselbeine” aufgefasst. Be- 


kanntlich hielt Cuvier friither die Epicoracoidalknorpel fur einen mittleren 
Teil des Brustbeins und das Episternum und Sternum fur Fortsatze des- 


selben. Breyer (1811) sah in der Suprascapula das wirkliche Schulterblati 


oder die Scapula major, zu welcher die Scapula eine Scapula minor bildete. 


Die beiden Aste des Coracoidalabschnittes des Gurtels fasste er als die 


Clavicule auf: den vorderen als Clavicula anterior oder auch Furcula, den 


hinteren als Clavicula posterior oder C. vera. Die Epicoracoidea wurden von 


ihm definitiv als Sterni ossa media und das Sternum als Appendix Sterni 
interpretiert. Seine Ansichten tiber das Episternum konnte ich aus den Ar- 
beiten von GEGENBAUR (1865) und FURBRINGER (1873), aus welchen ich die 


andern Auffassungen entnahm, nicht ersehen. GEOFFROY St. HILAIRE (1818) 


war der weitere Vertreter der franzOsichen Schule, die wegen ihrer sorg- 
faltigen Methode und originellen Ansichten auf dem Gebiet der Amphibien- 
forschung als bahnbrechend gilt. Die Suprascapula hat er Omolita genannt; 


ein Name, der in spateren Werken tiber Amphibien immer wieder auftaucht. 


Es scheint mir, dass er unter ,,Fourchette” nur den knoéchernen Teil des vor- 


deren Astes des Coracoidalabschnittes verstand. Es ist iberhaupt sehr schwer, 


iiber die Meinungen der fritheren Forscher von jenem Ast klug zu werden, 


denn, wenn ihm auch nur eine Benennung zugeteilt wurde, ist es noch nicht 


sicher. ob man wusste, dass er aus zwei Elementen bestand. Der exakte Ver- 


gleich mit der GOtrEschen oder Parxrerschen Ansicht ist also sehr schwer 


und unsicher durchzufithren. Geschichtlich ist wichtig, dass GEOFFROY diesen 
unglickseligen Namen FE pisternal zuerst erfand; selbst GEGENBAUR benutzte 
spiter dieselbe Nomenklatur. Ubrigens werden die Epicoraccidea noch als 


sternal aufgefasst (Entosternal) und das Sternum als Schwertfortsatz oder 


Niphisternal. Die Arbeit von MERTENS (1820), die eine sehr genaue gewesen 


sein muss, enthielt ahnliche Ansichten wie diejenige von BREYER. So wird 
die Suprascapula als echte Scapula und letztere nur als Collum scapula be- 
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trachtet. Der vordere Ast wird aber von MertTENS Furcula genannt, wahrend 
er im Coracoid eine Clavicula sah. Als Hauptteil des Sternums beschrieb er 
die Epicoracoidea; Episternum und Sternum werden als Manubrium und 
Schwertfortsatz aufgefasst. Die ,,Ossemens Fossiles” (1824) von CUVIER ent- 
hielten Ansichten, die mutatis mutandis spater auch von GOTTE und WIEDERS- 
HEIM vertreten wurden. Der vordere Ast wird nun einfach als Clavicuia, der 
hintere als Coracoid bezeichnet. Das Allerwichtigste ist aber, dass CuVIER 
damals die jetzt oft zitierte Meinung aussprach: ,,La jonction de ces os de 
l’épaule entre eux interrompt le sternum.” Damit fangt eine neue Epoche der 
Forschung uber den Brustschulterapparat der Amphibien an; der letzte, 
welcher behauptete, die E picoracoidea seien sternale Teile, ist Lavocat (1889). 
Fur ein echtes Sternum hielt Cuv1ER noch 1824 nur das Episternum und das 
Sternum. MECKEL (1824) steht schon auf dem spateren Cuvierschen Stand- 
punkt, indem er die Epicoracoide als ,,Schlisselbeinstiicke” auffasst. Beide 
Aste werden aber als Schliisselbeine gedeutet, eine Meinung, die CuvIER im 
Jahre 1824 fallen liess. Episternum und Sternum werden als Sticke des Brust- 
beins interpretiert. ZENKER (1825) wusste auch schon, dass die FE picoracoidea 
nichts mit einem Sternum zu schaffen haben, gebraucht aber keinen spe- 
zifischen Namen fir sie. Das Episternum ist fir ihn ein Sternum superius, 
das Sternum ein Sternum inferius. Den vorderen Ast nennt er wie CUVIER 
Clavicula, aber zur Interpretation des Coracoids und des Scapularabschnittes 
des Girtels vertritt er die Ansicht, dass die Suprascapula eine echte Scapula 
sei, wahrend die Scapula ein Acromium und das Coracoid eine Pars sternalis 
seiner Scapula darstelle. 

1835 erschien dann die hervorragende Arbeit von DuGEs; er unterwari 
den Brustschulterapparat einer sehr genauen Untersuchung und studierte mit 
Sorgfalt die Verbindung zwischen Scapular- und Coracoidalabschnitten des 
Girtels. Die Suprascapula nannte er Adscapulum. Das Wichtigste ist, dass er 
die doppelte Natur des vorderen Astes erkannte; den knochernen Teil nannte 
er Acromial, das knorpelige Procoracoid samt dem mit ihm in Verbindung 
stehenden E picoracoid Fourchette. Er fasste als Sternim die Pars ossea des 
Episternums und die Pars ossea des Sternums auf; ihre Partes cartilaginee 
wurden dann als Episternum und Xiphoide angesehen. Fir die jetzt vertretene 
GEGENBAUR’sche Schule ist also die Arbeit von DuGEs sehr wichtig, insofern 
er der erste war, der knécherne und knorpelige Teile des vorderen Astes 
scharf unterschied und auseinander hielt. Fir die Kenntnis der Entwicklungs- 
geschichte der einzelnen Teile des Apparates hat die Arbeit aber keinen grossen 
Wert, da DuGEs die modernen mikroskopischen Methoden noch nicht kannte. 
Der nachste Anatom, welcher diese Frage bearbeitete, ist DuMERIL (1841) 
in seinem grossen Werk iiber allgemeine Herpetologie. Die Beschreibung ist 
nicht sehr klar, doch ist es sicher, dass er die Epicoracoidea (piece moyenne) 
sowohl, als auch Episternum und Sternum (pieces médianes) als Sternum 
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ansah;: iibrigens verwechselt er Clavicula und Coracoid (Acromial). Der nicht- 
sternale Charakter der Epicoracoidea wurde im Lehrbuch von STANNIUS 
(1846) stark hervorgehoben, das Episternum fasste er als Manubrium, das 
Sternum als Schwertfortsatz auf; was die beiden Aste betrifft, interpretiert 
er den vorderen einfach als Clavicula, den hinteren in ublicher Weise als 
Coracoid. Aus dem Jahre 1847 stammt eine Arbeit von COoLLan, der teil- 
weise zu der fritheren Cuvier’schen Auffassung zuriickkehrt. Die Aste werden 
als vorderes (framre nyckelbenet) und hinteres (bakre nyckelbenet) Schlussel- 
bein aufgefasst; das Episternum ware ein vorderes Brustbein (framre brést- 
benet), das Sternum ein hinteres (bakre brOstbenet). 

PFEIFFER (1854) wird Ofter als Myolog denn als Anatom zitiert; die 
E picoracoide nennt er definitiv Ossa epicoracoidea; er kritisiert die Nomen- 
klatur von DvuGEs in bezug auf den vorderen Ast sehr stark und nennt ihn 
einfach Clavicula, den hinteren Coracoid. Das Episternum ist fur ihn ein 
Os episternale oder Manubrium sterni, das Sternum ein Os xiphisternale oder 
Processus xiphoideus; die beiden unpaaren Elemente stellen das Sternum dar. 

Im Jahre 1856 erschien das Werk von STANNIUs tber Zootomie; die dea 
Amphibien gewidmete Abteilung ist einer der besten Teile dieses mit Recht 
so viel gepriesenen Buches. Wesentliche Anderungen der in der Arbeit von 
1846 vertretenen Ansichten kommen aber nicht vor, nur ist die anatomische 
Beschreibung viel ausfthrlicher. 

RATHKE, der wegen seiner klassischen Untersuchungen an Reptilien be- 
kannt ist, hat doch auch etwas tuber die Amphibien zu sagen (1848 und 1862). 
Er fasst Episternum und Sternum zusammen als Sternum auf und erwahnt, 
dass das aus einem oder mehreren Stiicken bestehende Anurensternum keinen 
Zusammenhang mit Rippen zeige und sich auch ganz unabhangig von diesen 
entwickle. 

Die erste Auflage von Eckrers Anatomie des Frosches erschien 1864; 
was das Skelett anbelangt, muss sie als reaktionar beurteilt werden. Die E pi- 
coracoidea, die seit den ,,Ossemens fossiles” nicht mehr als sternal betrachtet 
wurden, werden von Ecker wieder als Corpus sterni bezeichnet (knorpelig 
gebliebener Brustbeinkérper), obschon er wusste, dass dieses Corpus sterni 
in unmittelbarer Verbindung mit dem ,,der Clavicula zugrunde liegenden 
Knorpel” stehe. Das Episternum wird von EcKER, wie in den spateren Aus- 
gaben des Werkes, in eine Pars ossea und Pars cartilaginea geteilt, das Ster- 
num aber nennt er Hyposternum (auch in Pars ossea und Pars cartilaginea 
zerfallend), eine Benennung, die man zuweilen auch jetzt noch antrifft. Ubri- 
gens ist die Anatomie des ganzen Apparates genau beschrieben, hauptsachlich 
in bezug auf die Pars suprascapularis scapule und das Schultergelenk. 

Mit dem Jahre 1865 fangt nun eine ganz neue Phase der Forschungen 
uber die vergleichende Anatomie der Wirbeltiere an; das wichtigste Werk 


sind bekanntlich die ,,Untersuchungen” von GEGENBAUR, die heute noch die 
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Grundlage fir alle wichtigen Tatsachen der Wirbeltier-Morphologie bilden. 
Die den Amphibien gewidmete Abteilung ist besonders bahnbrechend und 
enthalt Hypothesen, die, obschon stark angegriffen, heute noch von der Mehr- 
zahl der Amphibienforscher vertreten werden. Dass grosste Verdienst dieser 
Arbeit von GEGENBAUR fir die vergleichende Anatomie im allgemeinen ist 
die Anwendung der mikroskopischen Methode, ohne welche uns jetzt irgend- 
welche Forschung auf diesem Gebiete kaum mehr denkbar ist. Schon damals 
hat GEGENBAUR erkannt, dass ein reines Vergleichen des fertigen Zustandes 
bei erwachsenen Tieren seine Grenzen hat und dass man, um zu einem einiger- 
massen zuverlassigen Urteil zu gelangen, sich der mikroskopisch-vergleichend- 
embryologischen Methoden bedienen muss. Dass dieselbe Mahnung in neuester 
Zeit wieder notig ist, ersieht man aus der Arbeit von Fucus (1912) tber die 
Entwicklung der Saugetier-Clavicula; die vergleichende Anatomie habe thr 
Ausserstes geleistet, in der Zukunft sei auf Erfolg nur noch mit vergleichend- 
embryologischen Methoden zu rechnen. 

GEGENBAUR fangt damit an, uns einen Uberblick tiber die fritheren 
Untersuchungen zu geben und geht dann zu seinen eigenen Untersuchungen 
uber. Er unterschied am Girtel zwei Abschnitte und besprach die Scapula- 
frage aufs neue. Er beschreibt zunachst die Verknocherung des Coracoids 
und das Entstehen seines Markraumes. Geschichtlich ist aber seine Deutung 
des vorderen Astes des Coracoidalabschnittes des Schultergurtels von ausser- 
ordentlichem Interesse. Bekanntlich sah GEGENBAUR in dem knéchernen Teil 
eine Clavicula, weil diese ,,ohne Beteiligung des Knorpels entstehe, nicht ein- 
mal unmittelbar demselben aufgelagert, sondern durch Bindegewebe davon 
getrennt sei”. Den Knorpel seibst scheidet er morphologisch sehr strenge von 
der Clavicula, eine Trennung, welche schon von Ducés durchgeftthrt wurde, 
der aber den knorpeligen Teil als Partie seiner Fourchette auffasst. GEGEN- 
BAUR, der ihn als dem Procoracoid der Reptilien entsprechend interpretierte, 
rief damit die bekannte Kontroverse ins Leben. Er untersuchte wieder die 
E picoracoidea, und nachdem er die sternale Interpretation verworfen hatte, 
verglich er sie mit den Epicoracoidea der Lacertilier. Die Benennung Epi- 
coracoidea fiir die medianen Knorpelplatten beim Schultergirtel der Anuren 
stammt aber urspriinglich von MeEcKEL oder Preirrer. Als Sternum fasste 
GEGENBAUR nur das Hyposternum von Ecker auf, und als triftigsten Grund 
fiir diese Auffassung gibt er die engen Beziehungen zu den Coracoiden an, fir 
welche bei einigen Anuren sowohl, als auch bei Vogeln eine spezielle Sternal- 
rinne besteht. Obschon GEGENBAUR keinen grossen Wert auf die ausserliche 
Form des Sternums legte, kamen ihm die Verhaltnisse bei Bombinator so 
eigenttumlich vor, dass er glaubte, das Sternum werde hier ,nur durch den 
Vorderteil einer Sternalplatte gebildet”. Das Episternum war fur GEGENBAUR 
kein Sternum, weil er schon den hintern Teil als solches beurteilte, und des- 
halb entsprach der Episternalteil fiir ihn dem Episternum anderer Tiere. 
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Spiter hat man nie verstehen kénnen, wie er immer den Namen E pisternum 
behielt fiir Strukturen, die sich bei Anuren auf knorpeliger Grundlage, bei 
Reptilien als reiner Deckknochen entwickeln. Den Tadel, den Namen E pi- 
sternum in die zoologische Literatur eingefiihrt zu haben, verdient aber nicht 
er, wie Broom (1908) behauptet, diese Benennung geht vielmehr auf 
Grorrroy’s Episternal zuriick. GEGENBAUR sah wohl die mit seiner Nomen- 
klatur verbundenen Schwierigkeiten ein. Er erkannte, dass keine Beziehungen 
zwischen Episternum und Clavicula bestiinden, und dass die Lage des ersteren 
nicht die allgemeine war. Uberdies war ihm die knorpelige Anlage des Epi- 
sternums wohl bekannt, trotzdem hat er nie mit der GEOFFROY’schen Tra- 
dition gebrochen. 

Corer fing im Jahre 1865 zuerst an, seine auf der Art der Schultergurtel- 
teile basierte Klassifikation der dnura zu formulieren. Vorher wurden z. B. 
von GUNTHER (1858) nur die ausserlichen Merkmale in Betracht gezogen. 
Die Folgen dieser Einteilungsbasis waren, dass der Brustschulterapparat bet 
jedem Exemplar genau untersucht werden musste und also eine Menge wert- 
voller anatomischer Tatsachen iiber dieses Organ festgehalten wurden. 

1868 erschien in der berithmten Monographie von PARKER eines der 
besten Werke iiber das Brustbein und den Schultergiirtel; auch heute gilt sie 
noch als unentbehrliche Quelle. Den vorderen Ast nennt PARKER Precoracoid 
und ausschliesslich Precoracoid, von Clavicula ist nirgends die Rede; was 
GEGENBAUR als solche auffasst, ist fiir PARKER einfach die periostale Ver- 
knécherung des Precoracoids; diese Meinung wird heute noch von vielen 
englischen und amerikanischen Zoologen vertreten, z. B. von Broom. Die 
Namen Coracoid und Epicoracoid werden von ParkER gebraucht wie von 
Grecenpaur. Uber episternale und sternale Bildungen aber hatte er ein ganz 
anderes Urteil und fiihrte eine andere Nomenklatur ein. Das Episternum 
wurde von PARKER Omosternum genannt, weil er glaubte, es entstinde als 
Abgliederung des Girtels. Das Verhaltnis bei Pipa und Pseudis, bei welchen 
die Epicoracoide einfach nach vorn verlangert sind, ist fiir ihn also ein wich- 
tiger intermediarer Zustand. Dass das Episternum ein ,,Omo’’-sternum Sel, 
konnte PARKER unmdglich beweisen; dafiir waren seine Serien zu unvoll- 
kommen. Fiir das Sternum sind seine Ergebnisse interessanter und von wirk- 
licher Bedeutung; hier ist zu erwahnen, dass fiir ihn ein echtes Sternum ein 
costales, ein Omosternum aber tberhaupt kein Sternum war. Im jungsten von 
ihm untersuchten Stadium waren schon doppelte Anlagen des Sterrums hinter 
den Epicoracoidea vorhanden. Die Rippen, mit welchen die Anlagen zusam- 
menhangen miissten, seien nach PARKER noch gar nicht abgegliedert; die 
Anlagen selber wiirden also nur Schlisselbeine darstellen. Jedenfalls ent- 
stiinde dann durch weiteres Wachstum nach hinten und Verbreiterung und 
endliches Verschmelzen der urspriinglichen Anlagen das fertige Sternum. 


PARKER hat nie behauptet, dass das Sfernum wahrend seiner Metamorphose 
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irgendwelchen Zusammenhang mit dem Giirtel zeige, nur scheint es mit dem 
Giurtel eine ,,sort of organic affinity” zu haben, was in bezug auf die An- 
sichten, die spater in dieser Arbeit werden vertreten werden, schon bedeu- 
tungsvoll ist. Die Nomenklatur des erwachsenen Sternums hat nicht viel 
sedeutung bei PARKER und variiert sogar; wenn nur der mittlere Teil ver- 
knochert ist, wie bei Docidophryne, werden dieser Teil als Meso-, die knorpe- 
ligen Teile aber als Pre- und Xiphisternum bezeichnet. 

Mivart (1869), der PArker’s Monographie sehr gut kannte, hat eine 
etwas abweichende Nomenklatur; die Aste werden Precoracoid und Coracoid 
genannt, das Episternum aber Manubrium und das Sternum Xiphisternum 
mit einem Xiphoidknorpel. In GrGENBAUR’s ,,Grundzigen” (1870) und 
spater in seinem ,,Grundriss” (1874) werden dieselben Ansichten wie in den 
Untersuchungen von 1865 vertreten. Die Nomenklatur von HorrMann in 
3RONN’s Tierreich (1873) folgt derjenigen GEGENBAUR’s genau. HUXLEY 
(1873) halt sich an PARKER, nur wird die Pars ossea des Sternums immer 
Sternum, die Pars cartilaginea desselben immer Xiphisternum genannt. Die 
Arbeiten von FURBRINGER, die sich hauptsachlich auf die vergleichende Myo- 
logie bezogen, erschienen in den Jahren 1873—74. In der ersten Arbeit ist 
er geneigt, den vorderen Ast wie PARKER nur als Procoracoid aufzufassen, 
weil die Clavicula nie grosse Selbstandigkeit besasse; in der zweiten Arbeit 
halt er fest an den von GEGENBAUR behaupteten Verhaltnissen. Er kritisiert 
die Ansichten von PARKER in bezug auf die episternalen Gebilde und sieht 
in den rudimentaren Omo-Sterna einiger von PARKER behandelter Gattungen 
einfach verlangerte Teile des Procoracoids. 

Die Kontroverse tiber den Anurengiirtel hat aber erst 1875 mit dem 
Erscheinen von GOtTTE’s Entwicklungsgeschichte der Unke einen ernsten 
Anfang genommen. GOTTE hat in diesem Werk Meinungen ausgesprochen, 
die eine scharfe Kritik von GEGENBAUR auslosten. Die Epicoraccidea nennt 
er Sternalplatten, welches Wort den Sinn haben sollte, dass GOrreE die Fpi- 
coracoidea, wie altere Autoren, als Brustbein auffasste oder als ,,gemein- 
samen Brustbeinanteil des Schlisselbeins und des Coracoids”’. Das Sternum 
nennt er wie Ecker Hyposternum und glaubt, dass es der ,,aussern Segment- 
schicht” angeh6re oder ein Deckknochen in der modernen Bedeutung des 
Wortes (bei G6tre bedeutet Deckknochen einfach Periost) sei. Das Epi- 
sternum sollte als Wucherungsprozess der Clavicule entstehen; an dieser 
Theorie hat GOrreE selbst in seiner Arbeit von 1877 noch streng festgehalten. 
GOrTTeE glaubte, dass ein echtes oder costales Sternum tberhaupt den Anuren 
fehle, da kein Bestandteil des Brustschulterapparates sich aus Rippenenden 
entwickle. Seine Theorie, dass ein Sternum in den verbreiterten Rippenenden 
der Anuren zu sehen sei, ist wohl die seltsamste Ansicht in der ganzen Arbeit. 

Was die Clavicula und das Procoracoid anbelangt, so interpretiert GOTTE die 
beiden zusammen als ’Clavicula”. Wie fiir PARKER ist auch fiir ibn der vor- 
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dere Ast ein einheitliches osteologisches Element, zusammengesetzt aus dem 
Periost und dem unterliegenden Knorpel; wenn PARKER aber das Ganze als 
Procoracoid deutet, fasste GOTTE es als Clavicula auf. Es sei noch hinzu- 
vefigt, dass GOtTTE offenbar die Monographie von PARKER nicht kannte, was 
GEGENBAUR bedauernswert fand. Seine sich speziell auf den Gurtel von 
Bombinator beziehenden Untersuchungen werden spater besprochen werden. 

1876 erschienen dann die ,,Bemerkungen” von GEGENBAUR Uber die 
Untersuchungen von GOtTTE. Dass GOTTE ihn in keinem Punkt wberzeugte, 
braucht kaum gesagt zu werden; in bezug auf die Claviculafrage hat GEGEN- 
BAUR sich nicht so befriedigend verteidigt wie tiber die Deutung der Sternal- 
gebilde, und es scheint doch, dass nach dem damaligen Stand der vergleichen- 
den Anatomie GOtre’s Interpretation von 1875 ebenso gut begrindet war 
wie die GEGENBAUR’sche von 1864 und 1870. 

Im Jahre 1877 schrieb GOtTE eine neue Arbeit tiber den Schultergirtel 
der Wirbeltiere, in welcher er teilweise an seinen fritheren Ansichten fest- 
hielt, sie aber teilweise fallen liess und neue vorschlug. Er blieb, was die 
Claviculafrage anbelangt, seiner Ansicht von 1875 treu; die trennende Binde- 
gewebslage zwischen Clavicula und Procoracoid kennt er, fasst sie aber nur 
als unverbrauchtes Perichondrium auf; auch den Markraum der Clavicula 
hat er untersucht, schreibt ihm aber kein grosses Gewicht zu wegen der 
Variabilitat seiner Ausdehnung und Lage. Die Bezeichnung Sternalplatten 
lasst er jetzt fallen und gebraucht statt dessen Epicoracoidea; seine Theorie 
iiber das Entstehen des Episternums wird jetzt sehr kompliziert und dennoch 
oft vag; das von den Clavicule abgegliederte Episternum soll sich in zwei 
Teile trennen, von welchen der erste das gewohnlich als E pisternum bezeich- 
nete Gebilde ist, der zweite aber zwischen die Epicoracoidea hineinwachst 
und dort als Kiel erscheint. Das Sternum nennt er jetzt nicht mehr Hypo- 
sternum, und er hat nicht viel Neues darttber zu sagen. Bei Froschen habe 
er nie wie PARKER den paarigen Ursprung beobachtet, wohl aber bei Unken. 
Dass das Sternum keine Beziehung zu den Rippen zeigt, bleibt fur ihn immer 
noch eine uniiberwindliche Schwierigkeit und die blosse Verbindung mit den 
Coracoiden halt er nicht wie GEGENBAUR fir entscheidend, weil sie be1 Sauge- 
tieren fehlt. Schliesslich kommt er dann zu folgendem Ergebnis: ,,.I[ch kann 
im Hyposternum der Anuren nur eine selbstandige Anhangsbildung des 
Schultergirtels sehen, welche lediglich infolge einer konvergierenden Ver- 
ahnlichung als ein Seitenstick zum Sternum der Amnioten erscheint.” 

Die wichtigste Arbeit SABATIER’s stammt aus den Jahren 1879 und 1880, 
Was die Clavicula betrifft, nimmt er Stellung gegen die GEGENBAUR’sche 
Ansicht, welche er auf Grund der von Muskeln bedeckten Lage der Clavicula, 
die auch bei Anuren nicht einmal zur Befestigung der Brustmuskeln diene, 
bestreitet; wie GOrTE, fasst er sie als ersten Verknocherungspunkt des Pro- 


coracoides auf. Die Pars ossea des Episternums nennt er Présternum, die 
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Pars cartilaginea Omosternum; er will iberhaupt die Bezeichnung E pisternum 
fur Anuren gar nicht gebrauchen und bedauert die offenbar von GEGENBAUR 

sanktionierte Verwechslung von E pisternum bei Anuren mit der Interclavicula 
der Amnioten. Das Sternum bezeichnet er als Xiphisternum, zuweilen auch 
(z. B. fir Xenopus) einfach als Sternum. 

Die Untersuchungen von RuGE (1880) haben fiir die ganze Frage der 
Morphologie des Sternums der Vertebraten eine gewaltige Bedeutung, so dass 
die Theorie des costalen Ursprungs des Sternums jetzt im allgemeinen als die 
RuGe’sche Ansicht gilt. Viele neue Untersuchungen bestreiten die Theorie 
sehr bestimmt, z. B. diejenigen von PATTERSON, WHITEHEAD, WADDEL und 
Hanson; die Zeit ist aber vielleicht noch nicht gekommen, dass man die 
Iergebnisse als geniigend erachten kann, um den Bruch mit der RuGr’schen 
Tradition gutzuheissen; nur ist fiir die zukiinftigen Untersuchungen von 
grossem Belang, dass man diese Frage des Entstehens des Saugetiersternums 
sobald wie moglich lose, wenn sie nicht bereits als gelost betrachtet werden 
kann. Denn dass man von den Saugetieren ausgehen muss, um zu einer Homo- 
logisierung der problematischen Sternalteile der Amphibien zu gelangen, ist 
seit langem erkannt worden. Uber das Sternum der Amphibien hat RuGE sich 
auch in seiner Einleitung geaussert, und er hat sich hauptsachlich auf die 
GOTTE’schen Untersuchungen uber den Giurtel bei Bombinator (1875 und 
1877) gestutzt; nur hat er nicht dieselben Schltisse wie GOTTE aus den Ar- 
beiten des letztern gezogen. Er fasste die \/yocommata des Musculus rectus 
und die ,,Bauchrippen” als Rippenreste auf und das Mittelstiick des Sternums 
als zu den Rippen statt zum Girtel gehorend, so dass das Sternum ganz 
costal entstehen wiirde. Ubrigens meinte er, dass die Rippen der Amphibien 
einmal eine viel machtigere Ausdehnung gehabt haben miissten, weil Am- 
phibien ja von Fischen abstammen. 

Im Katalog von BOULENGER (1882) werden die Cope’schen Bezeich- 
nungen Arcifera und Firmisternia zum ersten Male in ihrer modernen Pe- 
deutung gebraucht. Als Nomenklatur der verschiedenen Teile wird absichtlich 
diejenige von PARKER gebraucht; Untersuchungen nicht-systematischer Art 
enthalt der Katalog nicht. 

1887 erschien eine neue Ausgabe von EcKErR’s Anatomie des Frosches, 
in welcher Stellung zu der GEGENBAUR’schen Ansicht, welche das Buch auch 
in der letzten, von Gaupp bearbeiteten Ausgabe noch vertritt, genommen 
wurde. Die knocherne Clavicula und der ihr unterliegende Knorpel werden 
unterschieden ; letzterer bekommt aber keine Bezeichnung. Diese Ansicht ist 
aber nicht, wie EckER meinte, diejenige von ,,CUvIER und andern”, die im 
vorderen Ast offenbar nur ein Element vermuteten. Vielleicht unter dem 
Einfluss der unbefriedigenden G6rtTe’schen Untersuchungen von 1877 fasst 
EcKER wieder auf ,,Grundlage der Entwickelungsgeschichte” die FE picora- 
coidea als fortgewucherten Teil des Episternal-Apparates auf. Das Epi- 
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sternum wird als solches bezeichnet und in einen knochernen und einen knor- 


peligen Teil getrennt, wie auch das Sternwm. 1889 erschien eine von HASLAM 
iibersetzte und bearbeitete englische Ausgabe. Die Nomenklatur ist hier stark 
von der Parker’schen Auffassung beeinflusst. Die Pars ossea des Epi- 
sternums wird als Omosternum, die Pars cartilaginea als Episternum ge- 
deutet. Die Pars ossea des Sternums ist jetzt das eigentliche Sternum (sternum 
proper) und die Pars cartilaginea das Xiphisternwm. Die Epicoracoidea 


werden als solche bezeichnet, sind aber noch als drittes unzweifelhaftes 


Sternalelement mit dem Episternum und dem Sternum eingereiht. Das Pro- 
coracoid erscheint in dieser Ausgabe als Precoracoid, tiber welchem die Clavi- 


cula liegt. Die Arbeit von JorpaAN (1888) enthalt nur wenig uber den Giurtel 


und fast nichts iiber die Sternalgebilde, die nach der ersten Ausgabe von 


ECKER bezeichnet werden. JorDAN unterscheidet aber eine ,knorpelige Clavt- 
cula”’ von einem ,.Deckknochen auf der Clavicula”; nur ist ..Deckknochen” 


hier vielleicht in der GOtTeE’schen Auffassung verwendet. Die Arbeit von 


Lavocat (1880) war nicht auf der Héhe der damaligen Forschung uber 


den Amphibiengiirtel; denn sogar Coracoid und Clavicula werden verwechselt, 
was man zuletzt noch bei DumERtL findet. Episternum und Sternum samt den 


E picoracoidea werden Présternum genannt, weil das Mittelsttick des Anuren- 


Brustschulterapparates mit dem nicht-rippentragenden Teil, d. h. dem Pré- 


sternum, zu vergleichen sei, mit welchem bei Anuren wie bei .dmnioten die 


Clavicula und das Procoracoid in gelenkiger Verbindung stehen. 
Die ersten der wichtigeren Arbeiten von WIEDERSHEIM Uber den Schulter- 


girtel erschienen 1889 und 1890. Der myocommatése Ursprung des Am- 


phibiensternums, an welchem WIEDERSHEIM immer festgehalten hat, ist hier 


SCI 
fiir nuren im folgenden Jahre. Das Sternwm der Amphibien entstehe immer 


hon auseinandergesetzt, und zwar nur fiir Urodelen im Jahre 1889 und auch 


paarig, nur bei Tritonen sekundar unpaar und bei einigen Anuren nur paarig 


im Vorknorpelstadium. Sternalanlagen konnen immer mit Bauchrippen ver- 


glichen werden. Das Episternum entstehe ganz wie das Sternum, schiebe sich 


aber nie wie letzteres zwischen die Caracoidplatten hinein; mit dem Efr- 


i 


sternum der Reptilien diirfe es nicht verwechselt werden. Der jingere PARKER 
schrieb 1800 eine Arbeit iiber das Sternum; fiir die spater in meinen eigenen 


Untersuchungen auseinandergesetzten Ansichten des Ursprungs des Amphi- 


biengiirtels ist die Arbeit von PARKER eine der wichtigsten, die je geschrieben 


wurde. Dabei sei noch hinzugefiigt, dass die genannte Arbeit mir ganz un- 


bekannt blieb wahrend der ganzen Zeit, die ich mit meinen Untersuchungen 
beschaftigt war, und dass ich sie spaiter erst aus dem Literaturverzeichnis 


zu der neulich erschienenen Arbeit von Hanson (1919) kennen lernte. Die 


Theorie von ParKER ist folgende: Das Sternum der Anuren und Urodelen 


entwickelt sich aus vier Chondriten, von denen zwei aus Verknorpelungen 


des medianen Myocommas des Musculus rectus abdominis entstehen und zwei 
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als Stabchen (,,strips’”’) von den hinteren Enden der Coracoidea abgegliedert 
werden. Durch Verwachsung dieser vier Chondriten entsteht das Amphibien- 
sternum. Das Episternum soll als Abgliederung der Procoracoidea, entstehen, 
wie sein Vater KircHEN PARKER 1868 festgestellt hat und GOrTTeE in seinen 
beiden Arbeiten von 1875 und 1877 bewiesen zu haben glaubte. Ihrem Ur- 
sprung gemass werden alle Sternalgebilde dann zusammengefasst als Omo- 
sternum, von welchem das E pisternum (EcKER—GavppP) als Pré-omosternum, 
das Sternum (EcCKER—GavpPP) als Post-omosternum bezeichnet wird, obschon 
PARKER ganz gut wusste, dass das Sternum auch nach seiner eigenen Deutung 
nicht ein reines ’Omo’’-sternum sei. Das Sternum von dem Hai Notidanus, 
zuerst von HASWELL (1884) entdeckt, fasst PARKER als allerprimitivstes Ver- 
halten eines Sternalgebildes auf und bespricht die ganze Frage in einer Arbeit 
von 1891. Das urspriingliche Sternum ist fiir PARKER ein Omosternum, und 
er hat versucht, das costale Sternum der Amnioten von dem Omosternum des 
Notidanus und der Amphibien abzuleiten; dieser Teil der Arbeit ist aber 
nicht so uberzeugend und hat auch kein grosses Interesse ftir die Frage des 
Amphibiensternums. PARKER gibt keine Abbildungen oder irgendwelche Be- 
schreibungen des aktuellen Entwickelungsvorganges des Sternums bei den 
Amphibia, und ob er friher oder spater uber das gleiche Thema Unter- 
suchungen ausgefthrt habe, die die in dieser Arbeit angegebenen Schlusse 
stiitzen, weiss ich nicht; wichtig ist fiir mich bloss die Formulierung des 
doppelten, teilweise coracoidalen Ursprungs des Amphibiensternums. Als 
Nachtrag zu der Arbeit von PARKER ;aus dem Jahre 1891 hat Howes in 
Nature” eine neue Terminologie fiir das Sternum vorgeschlagen, nach 
welcher die Amphibien ein coracoidales Archisternum, die Amniota aber ein 
hamocoracoidales Neosternum besitzen sollen. Er nimmt nach den Unter- 
suchungen von GOTTE an, dass das Episternum jedenfalls, das Sternum nicht 
ohne Zweifel, ein Produkt des Schultergiirtels sei. Die Jnterclavicula stelle 
in der Reihe der Amnioten das im Verschwinden begriffene coracoidale 
Sternum dar; dass Howes auch hier das knorpelig angelegte Episternum der 
Anuren mit der als reiner Hautknochen entstehenden J/nterclavicula ver- 
wechselt, braucht uns nicht zu verwundern — finden wir dergleichen doch 
auch in den klassischen Untersuchungen von GEGENBAUR selbst. 

Die letzte grosse Arbeit tiber die Extremitaten und den Gurtel der Am- 
phibien ist das bekannte ,,Gliedmassenskelett” von WIEDERSHEIM (1892); 
dieses Werk kann als eine direkte Fortsetzung der ,,Weiteren Mitteilungen” 
von 1880 betrachtet werden, und in den beiden Arbeiten sind dieselben Theorien 
vertreten. Kurz gesagt, ist die grundlegende Ansicht von WIEDERSHEIM Uber 
das Entstehen des Amphibiensternums, dass es eine Verknorpelung der /n- 
scriptiones tendinee und der Linea alba des Musculus rectus sei, Das Wich- 
tige aber ist, dass er behauptet, dass samtliche Teile des fertigen Sternums 
so entstehen, und hierin besteht ein wesentlicher Unterschied zwischen seinem 
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und dem GOrtTe’schen Standpunkt, nach welch letzterem das Sternum von 
Bombinator jedenfalls eine unzweifelhafte Mischstruktur ware. WIEDERSHEIM 


nimmt sehr ausgesprochen Stellung gegen Howes und T. Parker, die, wie 


schon oben erwahnt, die Sternalgebilde, E pisternum sowohl, als auch Sternum, 


von dem Girtel ableiten; denn in keinem Entwickelungsstadium komme es 


zu einem Zusammenfluss zwischen Coracoidea und Sternum und nichts weise 


darauf hin, dass das Sternum der Urodelen genetisch, bezw. phylogenetisch 


auf die Pars coracoidea des Schultergirtels zuriickzufithren sei. Dass das 


Sternum der Amphibien paarig entstehe, war auch damals wohl bekannt, nur 


hat WIEDERSHEIM von neuem grossen Wert auf diese Tatsache gelegt und 


den unpaaren Ursprung bei den Tritonen als bestimmt sekundar aufgefasst. 


Weiter sind fur die Theorie WIEDERSHEIM’s die als Ausnahme bei Urodelen 


vorkommenden, metamer gegliederten ventralen Verknorpelungen in den 


Inscriptiones tendine@ des Musculus rectus (Menobranchus und Menopoma) 


von ausserordentlicher Bedeutung, weil W1repERSHEIM in diesem Verhalten 


den ursprunglichen Zustand der Sternalgebilde der Amphibien sah. Die 


speziellen Untersuchungen tiber das Anurensternum beziehen sich insbesondere 


auf dasjenige von Bombinator und miissen spater ausfithrlich besprochen 


werden. Bei Rana fand er die vorknorpeligen Anlagen paarig, die knorpeligen 


aber unpaar; wie bei Urodelen entstehe das Sternum auch hier als myocomma- 


tose Verknorpelungen des WV. rectus, obschon sein vorderer Fortsatz zwischen 


den VW. pectorales zu liegen komme, im selben Niveau mit den Coracoidplatten 


und zwischen den beiden, ,,ohne jedoch mit denselben etwas zu schaffen zu 


haben”. Das FE pisternum entsteht nach W1EDERSHEIM genau wie das Sternum, 


d. h. als eine Verknorpelung der Linea alba, und zwar urspriinglich paarig 


Schliesslich ist noch hinzuzufiigen, dass WikpERSHEIM samtliche Sternal- 


gebilde der Amphibien als costal auffasste, wie vor ihm GEGENBAUR (1876) 


und RvuGE (1880) das Siernum der Anuren. Er verglich die in den Myo- 


commata entstehenden Knorpel direkt mit Rippen; das Verhalten  beider 


Gebilde zu der benachbarten Muskulatur sei das gleiche und alles weitere 


sel auf Ruckbildung der costalen Bildungen zuriickzufiihren. 


Die letzte, von Gaupp bearbeitete Ausgabe von Ecker’s Anatomie des 


Frosches (1896) ist vollkommen auf den GeGeNBAUR’schen Standpunkt ge- 


bracht, was die Deutung des vorderen Astes anbelangt; die Sternalgebilde 


bekommen die Namen Episternum und Sternum, je mit einem knéchernen 


und einem knorpeligen Teil. 1897 erschien eine ziemlich ausfihrliche Arbeit 


von Licnitz uber die Entwickelung des Girtels beim Frosch; neue Tatsachen 


und Anschauungen enthalt sie aber kaum. Die E picoracoide sind nach Licnitz 


fast ausschliesslich coracoidalen, teilweise aber auch procoracoidalen Ur- 


sprungs. Das Sternum entwickle sich als myocommatdése, paarige Verknorpe- 


lung zwischen den Musculi recti, wie auch von WIEDERSHEIM geschildert. 


Sein Ursprung sei aber ganz unabhangig vom Schultergiirtel. Das E pisternum 
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entstehe genau wie das Sternum, d. h. auch als paarige Verknorpelung der 


vor dem Schultergurtel gelegenen Linea alba; was GOTTE als Episternalanlage 
angesehen hat, sei nur ein Teil der Clavicula, mit welcher die weiter nach 
vorn gelegenen Episternalanlagen nichts zu schaffen hatten. Den ganzen von 
GOTTE beschriebenen Entwickelungsprocess des Episternums (Arbeit von 


1877) leugnet er. Uber die Claviculafrage sagt Licnirz nichts Neues, ge- 


braucht aber 


den 


sonderbaren 


Ausdruck 


,,Deckknochen 


der Clavicula” ; 


ubrigens scheint er sich der Ansicht GEGENBAUR’s angeschlossen zu haben. 
Die Arbeit von PERRIN (1897) vertritt die Meinung, dass eine Clavicula samt- 
lichen Amphibien fehle; auch das Procoracoid sei nur ein selbstandig gewor- 
dener Teil des Coracoids. Die merkwiirdigste Theorie tiber die ventralen Fle- 
mente des Amphibiengirtels ist wohl diejenige von SABATIER (1897); er 
glaubt nicht mit der GEGENBAUR’schen Schule, dass die Clavicula ein Deck- 
knochen sei, sie sei im Gegenteil knorpelig vorgebildet und als ,,Sternalrippe” 


zu deuten. 


Die Jnterclavicula sei einfach ein Sternalgebilde, dessen pert- 


chondrale Verknocherung so akzentuiert sei, dass man sie als Deckknochen 
aufgefasst hat. Seiner Ansicht nach war das Sternum nicht costalen Ur- 


sprungs, sondern ein autonomes Gebilde; die Rippen kénnen aber mit ihm 
in gelenkige Verbindung treten oder nicht. Letzteres ware der Fall bei den 


Amphibia. 


Die neueste Ausgabe von GEGENBAUR’s Vergleichender Anatomie (1808) 
deutet Episternum und Sternum als Sternalgebilde, obwohl die Ansichten 
von GOTTE auch erwahnt werden. Im ubrigen ist die Nomenklatur der ventra- 


len Teile des Gurtels dieselbe wie in den frither erschienenen Arbeiten und 
Lehrbtichern von GEGENBAUR. 


Die von Braus (1904) stammende Abhandlung tuber den Schultergurtel 
in Hertwic’s grossem Werke uber die Entwickelungsgeschichte der Wirbel- 


tiere gibt eine ausgezeichnete Ubersicht des damaligen Standes der Forschung 


auf dem Gebiet des Amphibien-Brustschulterapparates, enthalt aber nichis 


Neues. Zum ersten Male aber wird hier die deckknochenartige Natur des 
knochernen Teils der Suprascapula vermutet. Bekanntlich hat GOrTEe (1877) 
als Einwand gegen die Claviculatheorie die Tatsache, dass der knocherne 


Teil der Suprascapula auch vom unterliegenden Knorpel durch eine Binde- 
gewebsschicht getrennt sei, geltend gemacht. Nun fasste BrAus 1904 schon 
diesen Knochen als mogliches Cleithrum oder Supracleithrale auf. 190g folgte 
eine grosse Arbeit tiber Gliedmassenpropfung bei Bombinatorlarven. In dem 
einleitenden Teil der Arbeit wurden interessante Vorknorpelstadien des 


Girtels beschrieben und rekonstruiert, und Braus konnte nachweisen, dass 


der ganze Girtel ein einheitliches Vorknorpelblastem besitze, dass sogar das 


Fenster sekundar entstehe. Den einzelnen Verknorpelungen selber schreibt 


Braus keine grosse Wichtigkeit zu; sie seien nur schneller wachsende Centra 


des einheitlichen Knorpelsystems und sollten nicht als Nachweis fiir selbstin- 


| 

7 

| 

| 

a 

; 
: 

4 

: 

4 

| 

he 


CORNELIUS G. S. DE VILLIERS 


diges Anlegen der Knorpelstiicke betrachtet werden. Das allerinteressanteste 
Resultat der Transplantationsversuche ist, dass die beiden Halften des Haupt- 
stiickes des Sternums bei Bombinator nicht zur Ausbildung kommen, wenn 
das Coracoid und das Epicoracoid ausbleiben, dass die ,,bauchrippenahnlichen”’ 
Knorpel aber gut ausgebildet erscheinen. Diese wichtigen Tatsachen mussen 
aber spater ausfithrlich besprochen werden, wenn vom Gurtel vom Bombi- 
nator speziell die Rede sein wird. 

Die Parker’sche Ansicht (1868) ist 1908 wieder von Broom auf- 
genommen worden; der ganze vordere Ast des Coracoidalabschnittes wird 
wieder Procoracoid genannt, denn es sei sehr schwierig, zu glauben, dass dic 
oberflachlich gelegenen Clavicule der Protriton-artigen Vorfahren der Anuren 
eine Wanderung nach ihrer jetzigen, von Muskeln bedeckten Stelle gemacht 
haben kénnten. Ubrigens wisse er von keinem Fall, wo eine enge Beziehung 
zwischen Clavicula und Procoracoid bestehe. Das Sternum wird nach PARKER 
wieder Nip/isternum genannt. 

Eine genaue Untersuchung der Entwickelung der Saugetierclavicula von 
Fucus (1912) hat wieder die Verhaltnisse zwischen Clavicula und Procora- 
coid bei Saugern und Anuren in Ubereinstimmung gebracht, nachdem nach- 
gewiesen werden konnte, dass der bei der Entwickelung der Clavicula auf- 
tretende Knorpel kein Neomorph, sondern das Homologon des Procora- 
coids ist. 

Eine ganz neue Richtung in der Deutung der Elemente des Anuren- 
giurtels wurde schon 1895 von EIsL_ER eingeschlagen und 1914 von ANTHONY 
weitergefiihrt. Sie strebt nichts Geringeres als einen neuen Vergleich des 
Urodelen- mit dem Anurengiirtel an. E1s_er’s Vergleich des Schultergirtels 
mit dem Becken fiihrt ihn zu dem Schluss, dass das Procoracoid der Urodelen 
ein Scapularteil und dem Procoracoid der Anuren gar nicht homolog se:. 
Auf Grund der Struktur der Girtel, der mit ihnen in Verbindung stehenden 
Muskulatur und deren Innervierung hat ANTHONY nachgewiesen, dass das 
Procoracoid der Anuren nicht das Urodelenprocoracoid sei, sondern durch 
eine Spaltung des Coracoids entstanden sein miisse, so dass den Anuren ein 
echtes Procoracoid fehle. Die Beweise beruhen bis jetzt nur auf vergleichend- 
anatomischen Untersuchungen und fiir meine Arbeit konnen die neuen Be- 
funde noch nicht in Betracht kommen, ehe sie sorgfaltig nachgeprift und 
erwogen worden sind; dass man aber an der strengen Homologie zwischen 
dem Anuren- und Urodelengtirtel zu zweifeln anfangt, muss doch hervor- 
gehoben werden. 

Die letzte, sehr sch6ne Arbeit von Braus (1919) enthalt viel Neues 
iiber die meisten Fragen tber den Anuren-Schultergirtel; die Methode ist 
vergleichend-anatomisch. Er unterscheidet zwei Deckknochen am Gurtel: 
die Clavicula und das Cleithrum. Die erstere ist durch eine Bindegewebsschicht 


vom unterliegenden Knorpel getrennt und kann einen eigenen selbstandigen 
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Markraum entwickeln, auf dessen exzentrische Lage Braus grossen Wert 
legt. Das auf der Suprascapula liegende Cleithrum ist auch von ihr durch 
eine Gewebsschicht getrennt und ein echter Deckknochen, ebenso wie die 
Clavicula. Das Verdienst, das Cleithrum bei den Anuren nachgewiesen zu 
haben, gehort Braus ausschliesslich; interessant ist das regelmassige Vor- 
kommen dieses Knochens bei samtlichen Stegocephalen. Man erwartete woli! 
nicht, dass die vergleichende Anatomie bei den Anuren in bezug auf die 
Sternalgebilde noch viel leisten konnte. Braus nennt das Episternum ,,pro- 
zonales” und das Sternum ,,metazonales” Sternum. Die letzte ber das Ster- 
num handelnde Arbeit, die mir zur Einsicht gelangte, ist die von HANSON 
(1919), der Stellung gegen die alte RuGE’sche Ansicht nimmt und das Sternum 
immer als nicht-costal auffasst ; die Anuren sind nur kurz mit anderen Formen 
in Vergleichung gezogen und neve embryologische Tatsachen werden nicht 
gebracht. 

Es erhellt aus dieser Ubersicht der wichtigeren Literaturangaben, dass 
uber den Anurengiirtel und die Sternalgebilde sehr viel gearbeitet worden ist ; 
die Liste miisste noch viel langer sein, wenn die zerstreuten Angaben und 
die modernen Lehrbiicher auch berticksichtigt worden waren. Die epoche- 
machenden Arbeiten sind aber die von Ducts, KitcHEN PARKER, GOTTE, 
GEGENBAUR, WIEDERSHEIM und Braus; die Hauptfragen, welche die For- 
scher beschaftigt haben und zukiinftig auch noch die Aufmerksamkeit auf 
sich ziehen werden, sind folgende: 

a) Die Interpretation des Knorpels und des Knochens des vorderen Astes 

des Coracoidalabschnittes des Giurtels ; 

b) die Morphologie der Sternalgebilde ; 

c) der Deckknochen der Suprascapula und im allgemeinen das Problem 

der Deckknochen des Gurtels uberhaupt. 

Zur Orientierung sei hier auf die am Ende dieser Arbeit aufgestellte 
Homologientabelle hingewiesen. 


Il. ALLGEMEINE ANATOMIE DES SCHULTERGURTELS VON 
BOMBINATOR. 


Auf die allgemeine Beschreibung des Amphibien-Schultergitirtels, wie er 
typisch bei Rana vorkommt, lasse ich jetzt eine kurze, zur Orientierung die- 
nende Beschreibung des Girtels der Unke als Vertreter der Arcifera folgen: 
Textfigur II. Die Epicoracoidea sind hier bogenférmige Knorpel, die median 
nicht aneinander stossen wie bei Rana, sondern tibereinander greifen (Arci- 
ferie), das ventral gelegene Stick ist normalerweise das linke, das rechte 
kann aber auch die ventrale Lage einnehmen. Die Epicoracoidea sind ganz 


beweglich gegeneinander, sind aber an ihren vorderen Spitzen durch starkes 
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3indegewebe verbunden. Dass es nicht zu einer Verschmelzung ihrer Knorpel- 
substanz kommt, davon habe ich mich durch an erwachsenen Tieren gemachte 
Schnittserien tiberzeugt. Die Clavicula ist gross, greift aber nicht auf die 
dorsale Flache des Procoracoids tber und entwickelt keinen Markraum. Die 
Scapula ist verhaltnismassig klein, die Suprascapula gross. Das Cleithrum ist 
an seinem Vorderrand verdickt und enthalt hier einen Markraum; nach hinten 
besteht es aus einer diinnen Knochenlamelle, die die Suprascapula fast ganz- 
lich bedeckt. Das Episternum ist von Bravus in der Arbeit von 1919, aus 
welcher die Textfigur entnommen und umgezeichnet ist, nachgewiesen worden 
und bleibt knorpelig. In ABEL’s ,,Stamme der Wirbeltiere” (1419), Seite 321, 
ist ein Girtel von Bombinator abgebildet mit einem knochernen E pisternum ; 
weitere Angaben fehlen. Das Sternum ist aber nicht dargestellt, wie ich es 
bei Bombinator kenne; so sind die Horner zu kurz und zu wenig vom Sternal- 
korper abgegrenzt. Das Sternum ist nach meiner Meinung aus einem Corpus 
sterni bestehend aus zwei Blattchen aufgebaut, von welchen das_rechte 
zwischen den hinteren Enden der FE ficoracoide, das linke unter dem linken 
Epicoracoid liegt. Die Blattchen sind zu einem Sternalapparat verwachsen ; 
letztere weichen von den Sternalhérnern der im System hodher als die Disco- 
glossiden stehenden nuren ab, indem sie in den J/usculus rectus eingesenkt 
sind und die Stelle eines ersten Paares von (Quersehnen einnehmen. Eine 


Verknécherung des Sternalapparates habe ich nie wahrgenommen. 


IV. GESCHICHTLICHES UBER DIE ENTWICKELUNG DES 
SCHULTERGURTELS UND DES STERNUMS VON BOMBINATOR. 


Der Brustschulterapparat von Bombinator ist immer das Lieblingsobiekt 
der Amphibienforscher gewesen; auch bei den alteren Autoren sieht man, 
dass die ausserordentlich langen Horner des Sternums, zusammen mit der 
ausgepragten Arciferie des Gurtels, das Interesse auf sich gezogen haben. 
Zum klassischen Untersuchungsobjekt wurde die Unke jedoch erst durch 
die Untersuchungen von GOTTE und WIEDERSHEIM und in neuester Zeit die- 
jenigen von Bravs. Fast immer kam Bombinator igneus in Betracht; B. 
pachypus ist ene mehr im Suden vorkommende Form. Ich vermute, dass 
die Entwickelung der beiden Arten starker verschieden ist, als allgemein 
angenommen wird; jedenfalls drangt sich diese Vermutung auf, wenn man 
die Resultate meiner Untersuchungen an B. pachypus mit denen von Wie- 
DERSHEIM an B. igneus vergleicht. 

GOTTE’s monumentale Arbeit von 1875 enthielt nicht so viel ttber das 
-xtremitatenskelett wie uber die andern Systeme; die Angaben sind auf den 
Seiten 471—473 und 617—619 zu finden. Dass die Suprascapula auf un- 


gewohnliche Weise verknochert, hat GOtTTeE schon damals beobachtet, nur 
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verglich er diesen Prozess mit einer Art Knorpelbildung. Sein Standpunkt 
in der Claviculafrage ist schon anderswo erwahnt. Die Entwickelung der 
Sternalhorner hat er nicht in ihren frithen Stadien untersucht; er nannte sie 
,bauchrippenahnliche Knorpel”. Die Blattchen entstehen nach ihm als Ver- 
knorpelungen in einer die Horner und die Epicoracoidea miteinander ver- 
bindenden Membran. Aus einer endlichen Verwachsung der ’’Bauchrippen” 
mit den in der Membran entstehenden Knorpeln gehe das fertige Sternalstiick 
der Unke hervor. Nun hat G6tte die Membran als zum Schultergiirtel ge- 
horend erklart und daraus zu beweisen geglaubt, dass das ,,Sternum’”’ bei der 
Unke teils zonalen Ursprungs, teils aber auf Rippenreste zuriickzufihren 
sei; nur muss hier noch beigefiigt werden, dass GOtrE damals die F picora- 
coide als Sternalplatten bezeichnete und als sternal auffasste. In keiner 
Arbeit von G6TTE ist von einem Episternum bei Bombinator die Rede, 
GEGENBAUR deutete in seinen ,,Einige Bemerkungen” die Befunde von GOtre 
ganz anders, die Horner des Sternums fasste er als ventrale Rippenenden auf 
und er kritisierte die GOTTE’sche Meinung, nach welcher die verbindende 
Membran dem Giirtel angeh6re ; man kénne sie ebenso gut als zu den HOrnern 
gehorend auffassen, und seiner Ansicht nach seien die Knorpel, die in der 
Membran entstehen, auch Rippenreste. In der Arbeit von 1877 versuchte 
GOTTE, wie spater auch WIEDERSHEIM, eine Parallele zwischen der Entwicke- 
lung des Sternums der Urodelen mit jener von Bombinator zu ziehen. Die 
Hauptiibereinstimmungen bestehen in der bei beiden Formen vorkommenden 
Arciferie und der eng mit ihr im Zusammenhang stehenden Taschenbildung 
des Sternalapparates fiir die Epicoracoide. Nach der gegenuber seiner ur- 
spriinglichen Ansicht etwas geanderten Meinung GOTTE’s entstehen erst die 
Horner und verschmelzen miteinander an ihren vorderen Enden. Die zwischen 
den Epicoracoiden liegende Membran festigt sich jetzt an der Stelle dieser 
Verschmelzung; nachdem nun Verknorpelungen in der Membran aufgetreten 
sind, entsteht das Sternalstiick, wie er schon 1875 beschrieben hat. Das 
Anurensternum habe sein Homologon nur in den Blattchen, die Horner aber 
seien etwas Spezifisches fiir Bombinator und seien nur noch unter den Sala- 
mandrinen zu finden. Mit einem costalen Sternum seien sie gar nicht zu ver- 
gleichen, sondern mit den Bauchrippen der Krokodile, den Sehnenknorpeln 
bei Menopama und sogar den epipubischen Gebilden bei Urodelen und Xeno- 
pus. Da GOrTe auch jetzt noch, trotz der Kritik GEGENBAUR’s (1876), an 
der Zugeh6rigkeit der Membran zum Giirtel festhielt, wiederholte er, dass die 
Amphibien uberhaupt kein costales Sternum besitzen. 

Die ersten Untersuchungen von WIEDERSHEIM tber den Giurtel von 
Bombinator sind aus dem Jahre 1890, Seine Theorie eines gleichartigen Ur- 
sprungs samtlicher Teile des Amphibiensternums passte er auch den Verhalt- 
nissen bei Bombinator an. Wahrend aber bei Urodelen dorsale und ventrale 


Abschnitte der Sternaltaschen sich in unmittelbarem Zusammenhang ent- 
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wickeln, legen sie sich bei Bombinator getrennt an. Wie GEGENBAUR (1876) 
fasste WIEDERSHEIM sowohl die Blattchen, als auch die Horner als ,,Bauch- 


rippen” auf, was damals noch das gleiche wie ,,Rippenreste” bedeutete. Jeden- 
falls sollten samtliche Teile des Sternums bei Bombinator auf myocommatose 


Verknorpelungen zuriickzufiihren sein. In der grosseren und ausfihrlicheren 
Arbeit von 1892 wurde Bombinator wiederholt besprochen und die Befunde 
dort wurden fiir weitgehende Vergleiche mit Urodelen verwendet. Nun muss 
man wissen, dass W1IEDERSHEIM nur Larven von ziemlich vorgericktem Alter 


untersucht hat, bei welchen die Verhaltnisse fast denen der erwachsenen Tiere 


entsprachen; es war ganz unméglich, wichtige Schliisse zu ziehen, ohne die 
Genese der Gewebe und Knorpelteile in viel jiingeren Stadien verfolgt zu 
haben. Die Theorie von WIEDERSHEIM uber das Entstehen des Sternums bei 


Bombinator war folgende: es entstehe, indem sich paarige Verknorpelungen 


am untern Rande des Musculus rectus bilden, dort, wo dieser an die Linea 


alba grenzt; dies sei die Regel fiir Amphibien tiberhaupt. Bei Urodelen sollten 
nun durch Muskelzug des M. pectoralis seitliche Lappen der urspriinglichen 


Sternalanlagen entstehen. Sie seien als direkte Auswucherungen genannter 


Verknorpelungen zu deuten; bei Urodelen bilden sie das ventrale Blatt des 


Sternums, bei Bombinator die ,,Blattchen’”. Obschon also bei Bombinator die 


,.Bauchrippen” (Horner) die urspriinglichen Sternalanlagen darstellen, seien 


die Blattchen potentiell auch myocommatésen Ursprungs und durch Muskel- 


zug des M. pectoralis entstanden. 
In einem Punkt hat WIEDERSHEIM einen sehr bestimmten Standpunkt 


eingenommen: er bestritt die coracoidale Herkunft irgendwelches Teiles 


des Sternums — wie sie von T. PARKER und Howes vorgeschlagen wurde — 


sehr bestimmt. Eine Verbindung zwischen Sternum und Girtel habe er nie 


beobachtet; tiber die Art dieses erhofiten Zusammenhanges hat er sich nicht 


geaussert. Episternalgebilde hat er bei Bombinator nicht nachgewiesen. 


Die Arbeiten von VoELTzKOoW und DoEDERLEIN (1901) haben keine 


direkte Beziehung zu Bombinator, dennoch haben sie zum Verstandnis de: 


Bauchrippensystems der Vertebraten beigetragen. Nachdem man jetzt mit 


Sicherheit weiss, dass die Bauchrippen, wie sie z. B. bei Krokodilen und Sp/e- 


nodon vorkommen, von der Cutis abzuleiten sind und nur spater in die Bauch- 


muskulatur einwandern, ist es selbstverstandlich unmoglich, irgendwelche 


knorpelige oder knorpelig angelegte Gebilde mit solchen reinen Dermalgebilden 


zu vergleichen, und es kann jetzt bei Bombinator keine Rede mehr von ,, Bauch- 


rippen” sein; selbst die Bezeichnung ,,bauchrippenahnliche Knorpel’” ist irre- 


fiihrend und zu vermeiden. Ubrigens besteht jetzt kein Zweifel mehr, dass 


echte Bauchrippen auf den ventralen Hautschuppenpanzer, wie er bei Stego- 


cephalia in ausserordentlicher Ausdehnung vorkam, zurickzufithren sind. 


Die palaontologischen Beweise sind durch eine fast luckenlose Reihe von 


Gattungen der Stegocephalia geliefert worden. 
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Die neuen Untersuchungen von Bravus (1909 und 1919) sind mehr ver- 
gleichend-anatomischer Art, aber die erste der beiden Arbeiten enthalt auch 
eine Beschreibung der Entwickelung. Die wichtigsten, durch Transplantations- 
experimente gewonnenen Tatsachen sind: a) die Unabhangigkeit der Blatt- 
chen von den Hornern, b) eine enge Beziehung zwischen Coracoid, Epi- 
coracoid und den Blattchen. Wie schon gesagt, hat Braus 1908 definitiv das 
Cleithrum als Deckknochen der Suprascapula nachgewiesen. 

Die Arbeit von 1919 ist, was Bombinator anbelangt, interessant wegen 
des Nachweises eines E pisternums, das sich aber sehr spat entwickeln soll, 
nicht einmal bei jungen Unken vorhanden ist und uberhaupt sehr, klein bleibt ; 
Bravs hat es nur in nach der LUNDVALL’schen Methode aufgehellten Tieren 
gesehen. 

Zum Verstandnis des Bombinatorgirtels miissen dieselben Fragen auf- 
geworfen werden wie fur den der Anuren im allgemeinen; die Untersuchun- 
gen tuber die Sternalgebilde sind aber ungentgend und sie sind gemacht 
worden, bevor die modernen Knochen- und Knorpelfarbungen bekannt waren. 
Die Befunde von GOrTE sind nicht eindeutig, die von WIEDERSHEIM beruhen 
auf dem Studium ungeniigenden Materiales und die von Bravus hatten die 
Entwickelung des Sternalapparates nicht zum speziellen Zweck, wenn auch 
seine Resultate ausserordentliches Interesse haben in einem Falle, wo embrvo- 
logische Methoden sie befestigen. 


B. MATERIAL UND TECHNIK. 


Im Frihjahr 1920 sammelte ich Laich von Bombinator pachypus in der 
Umgebung von Zurich. Zu gleicher Zeit brachte ich auch viele Tiere in das 
Vivarium in der Hoffnung, dass die Larven, die aus diesem Laich hervor- 
gehen wiirden, als Testexemplare der normalen Entwickelung aufbewahrt 
werden k6nnten, da sie in bezug auf Nahrungs- und Temperaturbedingungen 
besser zu kontrollieren waren. Leider wurde sowohl der gesammelte, als auch 
der in dem Vivarium gehaltene Laich von Pilzen befallen, so dass nur 
sehr wenige Larven endlich die gewtinschte Entwickelungsstufe erreichten. 
Ich war also auf Bombinatorlarven, die ich in Tiimpeln gefangen hatte, 
angewiesen. Obwohl sie ohne weiteres zu erkennen sind, wurden sie trotz- 
dem noch sorgfaltig nach den Tabellen von TorNIER (1909) bestimmt. Das 
Bestimmen wurde durch den Zufall, dass von den beiden Unkenarten nur 
Bombinator pachypus in der Schweiz vorkommt, noch sehr erleichtert. Spater 
wurden dann die Larven in grossen Zementbecken geztichtet und mit Leber 
gefiittert in der Hoffnung, dass auf diese Weise der Sand des Wickeldarmes 
zu entfernen sei, was aber nicht der Fall war. Die wenigen Hyla-, Rana-, 
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Alytes- und Urodelenlarven, die nur zum Vergleich geziichtet wurden, wurden 
auf gleiche Weise behandelt. 

Bekanntlich ist die Grosse der Anurenlarven gar kein Kriterium fiir die 
Entwickelungsstufe der inneren Organe, nicht einmal fiir die der ausseren. 
Diese Tatsache ist wohl allen Anurenforschern bekannt, und ich kann die 
Beobachtungen von Licnitz, WIEDERSHEIM und andern in bezug auf diesen 
Punkt nur bestatigen. Trotzdem ist es bis jetzt immer noch der Brauch 
gewesen, jede Larve zu messen und ihr Alter auf diese Weise festzustellen 
Ich gab mir viel Mithe, eine andere Methode zu finden, durch welche das 
Alter einer Larve mit einer gewissen Sicherheit anzugeben sei, musste abei 
schliesslich gestehen, dass es nicht fir alle Falle moglich war. Schliesslich 
habe ich dann eine Reihe Larven gewahlt, die ihrer ausseren Erscheinung 
nach Reprasentanten fiir die verschiedenen Stadien sein sollten. Eine solche 


G 


Fig. 4. Reihe der verschiedenen untersuchten Entwickelungsstufen der Bombinatorlarven. 
Reihe bietet Textfigur 4 dar. Die gewahlten Merkmale kénnen auf folgende 
Weise kurz angedeutet werden: 

A. Vorderbeine nicht durchgebrochen, Hinterbeine klein und funktionslos, 
Schwanz gross. B. wie A, aber die Vorderbeine bilden eckige Ausbuchtungen 
unter der Haut. C. die Vorderbeine im Durchbrechen begriffen ; Hinterbeine 
betrachtlich langer und Schwanz von maximaler Lange. D. Vorder- und 
Hinterbeine funktionieren beide. Schwanz in Resorption begriffen. E, F, G 
sind Stadien, die sich durch die Lange des Schwanzes unterscheiden; die 
lteren schwanzlosen Stadien kénnen dann als postmetamorphotisch betrachtet 
werden. Die gewahlte Serie habe ich in jeder Hinsicht zweckmassig und 
ausgezeichnet fiir meine Zwecke gefunden. 

Das Xenopusmaterial wurde mir in sehr freundlicher Weise von Herrn 
Dr. BReEIJER, Kurator des Transvaalschen Museums in Pretoria, zugesandt ; 
ohne seine geschatzte Hilfe ware es mir gar nicht méglich gewesen, die vor- 
liegenden Beobachtungen, so liickenhaft wie sie auch sein mégen, fur Xe- 
nopus, zu machen. Das Sammeln von Xenopuslarven ist besonders fur die 
alteren Stadien eine sehr schwere Arbeit, da die Larven normalerweise in 


einem metamorphotischen Zustand tberwintern. Uber diesen Punkt konnte 
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ich nichts in den Arbeiten von LESLIE, BEDDARD, BLES und andern finden. 
Die erste Sendung von Dr. Bretjer enthieit funf erwachsene Exemplare, 
die teilweise seziert, teilweise zu Schnittserien oder Aufhellungspraparaten 
gebraucht wurden. Die Larven selber waren Exemplare, die ungefahr auf den 
Entwickelungsstufen von Bombinator D—E (Textfigur 4) standen; zwei 
postmetamorphotische Exemplare waren auch bei der gleichen Sendung. Das 
Material war in Formol konserviert und schon ein paar Jahre alt; dennoch 
erwies sich, dass die Konservierung nichts zu wiinschen ubrig liess und auch 
fur histologische Zwecke ausgezeichnet war. Eine zweite Sendung erhielt ich 
spater von Dr. Bretjer; die Larven waren sorgfaltig gezichtet und waren 
1 bis 70 Tage alt. So selten solches Material auch sein mag, so waren doch 
die altesten Larven viel junger als die jtingsten Larven der ersten Sendung 
und es war bei ihnen vom Sternalapparat noch nichts zu sehen. 

Weiter untersuchte ich noch die Verhaltnisse bei Rana, Alytes, Hyla und 
Salamandra. Die Zahlen der untersuchten Exemplare werden spater in der 
Beschreibung der Entwickelung angegeben. Es sei noch hinzugefigt, dass ftir 
Bombinator und Rana, von denen reichlich Material vorhanden war, 6fters 
parallel gehende Schnittserien gemacht wurden, wenn es sich um die Fest- 
stellung irgendeiner schwierig festzustellenden Tatsache handelte. 


TECHNISCHES. 


Die grosste Schwierigkeit beim Untersuchen alterer Entwickelungsstadien 
von Anurenlarven ist die Anwesenheit des machtigen Spiraldarmes, der gerade 
auf diesen Stufen seine maximale Entwickelung erreicht. Auch bei Larven, 
die in einem Vivarium geziichtet worden sind, kann man doch nie sicher sein, 
dass sie nicht unschneidbares Futter zu sich genommen haben, was sich erst 
spater beim Schneiden bemerkbar macht. Fir im Freien gefangene oder 
geziichtete Larven kann man ganz sicher sein, dass der Darm sich nicht 
schneiden lassen wird. Ich suchte vergebens nach Angaben in der Literatur 
uber diese Frage und schliesslich habe ich dann mit sehr gutem Erfolg fol- 
gende Prozedur angewandt: Die Larven wurden, einzeln fiir sich, in ein 
Gefass mit reichlichem Wasser gebracht, auf dessen Oberflache ein paar 
Tropfen Chloroform oder Ather gegossen wurden. Chloroform habe ich 
immer viel zweckmassiger gefunden, weil es schneller wirkt, ohne doch die 
Haut der ganz kleinen Tiere zu atzen, wozu sonst bei grosseren Exemplaren 
immer eine gewisse Neigung besteht. Die betaubten Larven wurden dann in 
ein mit physiologischer Kochsalzlosung gefiilltes Gefass, dessen Boden mit 
Wachs bedeckt war, gebracht. Mit einer feinen Schere wurde nun ein trans- 
versaler Schnitt vor den Hinterbeinen gemacht und durch dieses Loch wurde 
der Spiraldarm vorsichtig herausgezogen. Dabei musste besonders darauf ge- 
sehen werden, dass die Bauchwand nicht auf irgendeine Weise verletzt wurde. 
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Wenn man Glick bei dieser Operation hat, so gelingt es manchmal, den ganzen 
Wickeldarm herauszuziehen, sehr oft geschieht es aber, dass nach vorn in der 
Gegend der Leber noch ein Stiickchen zuriickbleibt: sobald man das beim 
Schneiden spiirt, ist es besser, das hinderliche Stiick im Paraffingefass weg- 
zupraparieren und das Objekt wieder einzubetten. Auf diese Weise entfernt 
man dann auch die Leber, die wegen ihres grossen Blutgehaltes bekanntlich 
sehr schwer zu schneiden ist. 

Vor der Fixierung ist es auch noch ratsam, die vordere Kopfpartie ab- 
zuschneiden, damit die Fixierungsfliissigkeit auch von vorn gut hineindringt. 
Die Augen diirfen nicht entfernt werden, weil es sehr bequem ist, sich nach 
ihnen beim Schneiden zu orientieren. Die Linse muss aber unbedingt bei 
alteren Exemplaren herausgeschnitten werden, insbesondere in Fallen, wo das 
Material in Formol konserviert war. Die Entfernung kann aber ebenso gut 
nach der Fixierung geschehen. 

Als Fixierungsmittel wurden verschiedene Fliissigkeiten ausprohiert und 
die Resultate sorgfaltig beobachtet. 

a) Subkimat-Eisessig. Die operierten Objekte wurden aus der 
Kochsalzzlosung unmittelbar in eine konzentrierte wasserige Losung von 
Sublimat mit Zusatz von ungefahr 5 % Eisessig gebracht. Diese Loésung 
kann kalt gebraucht werden, aber meistens wurde sie lauwarm verwendet. 
Die Zeitdauer der Fixation war fast ohne Ausnahme 24 Stunden, und dic 
Flussigkeit wurde ein- oder mehrmals gewechselt. Das Sublimat wurde dann 
in ublicher Weise mit einer Jodlésung in 70 prozentigem Alkohol ausge- 
waschen. Dieses Fixierungsmittel gab sehr gute Resultate fiir dltere und 
junge Stadien; es wirkt schnell und kann sehr leicht ausgewaschen werden. 
Fur spatere dreifache Farbung sind auf diese Weise fixierte Objekte auch 
sehr geeignet. 

b) ZENKER’s Flissigkeit ist fiir jiingere Stadien nicht schlecht, 
aber fur altere ganz unbrauchbar. Sie wirkt nicht schnell genug und Schrump- 
fungen sind fast unvermeidlich. Uberdies enthalt sie Pikrinsdure und leidet 
also am selben spater noch zu erwahnenden Fehler wie die HENNINGS’sche 
Flussigkeit. 

c) GILson’s Lésung. Fir die Stadien, die fiir die Entwickelung 
des Sternums wichtig sind, habe ich diese Flussigkeit als die allerbeste be- 
funden. Sie wirkt ziemlich schnell und entkalkt auch etwas, und hier ist keine 
gelbe Farbe vorhanden, die stérend auf die Farbung wirken k6énnte. Dieses 
Fixiermittel wurde spater immer gebraucht; es war mir auch bequemer als 
Sublimat und die Resultate besser. Zeitdauer der Fixierung 24 Stunden und 
Auswaschen mit Wasser und nachher Jodlésung. 

d) HENNINGS’sche Flissigkeit. Dieses fir Reptilien so aus- 
gezeichnete Fixierungsmittel ist fiir Anuren weniger geeignet. Fur Larven in 


der Postmetamorphose kann es noch gebraucht werden, aber fir jungere ist 
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die Wirkung zu stark und Mazeration tritt auch bei zw6lfstiindiger Fixierung 
ein. Dann ist die Pikrinsaure auch hier schwer auszuwaschen, und schliesslich 
ist Gitson’s Loésung besser und spart viel Zeit. 


Entkalkung. Die Anwesenheit der Kalksacke macht es notwendig, 
dass auch ziemlich junge Anuren-Larven schon entkalkt werden miissen. Dies 
ist bei Xenopus-Larven besonders der Fall, wo die Kalksacke eine ausser- 
ordentliche Ausdehnung haben und ihr Kalkgehalt sehr gross ist. Als Ent- 
kalkungsfliissigkeit wurde fiir die jiingeren Stadien eine 5—6 prozentige Lo- 
sung von Salpetersaure in 70 prozentigem Alkohol gebraucht; Zeitdauer der 
Entkalkung ye nach der Grosse der Objekte zwei bis vier Tage. Fur erwach- 
sene Unken und Xenopus wurde auch eine Salpetersaurelésung gebraucht, 
aber von ungefahr 8 prozentiger Starke; hier dauert die Entkailkung betracht- 
lich langer: von vier Tagen bis eine Woche bei haufigem Wechseln der 
Flissigkeit. Nach der Entkalkung wurde dann immer die Luftpumpe an- 
gewendet, um die durch die Entkalkung entstandenen Gase zu entfernen. 


Farbung. Als Kernfarbe wurde nur bei ein paar Larven, und dann 
nur zur Kontrolle, Hemalaun gebraucht. Wo es aber darauf ankommt, spater 
eine reine Knorpeldifferenzierung zu erreichen, ist der Gebrauch von Hem- 
alaun fiir Stiuckfarbungen nicht zu empfehlen. Auch bei sehr sorgfaltiger 
Differenzierung mit Alaunlosung behalt die Knorpelgrundsubstanz immer noch 
eine blauliche Farbung bei, die dann spater beim Anwenden von Bismarck- 
braun, als spezifische Knorpelfarbe, in eine unasthetische blaulich-grune 
Mischfarbe tibergeht. Boraxkarmin wurde fast ohne Ausnahme als Stiickfarbe 
gebraucht, und die Objekte wurden dann spater in ublicher Weise mit salz- 
saurem Alkohol differenziert. Wenn nicht gleich zu Schnittserien verwendet, 
wurde das bereits gefarbte Material in Zedernol aufbewahrt; beim Einbetten 
kann man dann sofort in Xylol-Paraffin gehen, gewohnlich aber wurde das 
Objekt zuerst wieder durch absoluten Alkohol und reines Xylol gefuhrt. 

Als Knorpelfarbe wurde immer nur Bismarckbraun gebraucht, und zwar 
in einer wasserigen oder alkoholischen Losung. Erstere wurde angefertigt 
nach den Angaben von NowIkorrF (1908). Eine alkoholische Losung fand 
ich aber viel zweckmassiger und zeitsparender. Eine starke wasserige Losung 
wird mit absolutem Alkohol verdiinnt, bis die entstandene Losung etwa die 
Starke von goprozentigem Alkohol hat. Die Zeitdauer fir die Farbung ist 
auch dann nicht lang, héchstens eine Viertelstunde; auch hat diese Prozedur 
den grossen Vorteil, dass die Schnitte nicht in Wasser gefuhrt werden mussen 
und man also nicht riskiert, dass sie von dem Objekttriger wegschwimmen, 
was bei dicken Schnitten auch bei sehr sorgfaltiger Behandlung gar nicht 
ausgeschlossen ist. Fur jiingere Stadien, wo nur Knorpel vorhanden ist, ist 
diese Kontrastfarbung mit Bismarckbraun ganz genugend; will man aber den 
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Prozess der Verknocherung der verschiedenen Knorpelelemente oder das Ent- 


stehen der Deckknochen untersuchen, ist eine dreifache Farbung mit Borax- 
karmin, Bismarckbraun und Bleu de Lyon wiinschenswert und in einigen 


Fallen notwendig. Die Flissigkeiten wurden nach Now1Korr (1908) her- 


gestellt. Fur diesen Prozess muss man unbedingt wasseriges Bismarckbraun 


gebrauchen, da das Bleu de Lyon vor dem Bismarckbraun angewandt werden 


muss, wenn unasthetische Mischfarben vermieden werden sollen. Ich finde, 


lass man das Bleu de Lyon stark mit 7oprozentigem Alkohol verdiinnen 


kann, weil es eine sehr schmutzige Farbe ist und, wenn unverdiinnt gebraucht, 


sehr lange differenziert werden muss. Zeitdauer der Farbung ware am besten 


erst auszuprobieren, weil meiner Erfahrung nach sie mit dem Objekt und 


dessen Fixierung variiert. Wenn die Farbung gelungen ist — was viel von 


guter Differenzierung der Farben abhangt —, wird im fertigen Praparat der 


Knorpel orangegelb und die Knochensubstanz violettblau gefarbt. Diese eigen- 


tumliche Farbe ist die Folge der Tatsache, dass Knochenelemente, die das 


Boraxkarmin schon stark aufgenommen haben, sich spater auch mit Bleu 


de Lyon farben lassen. So kommt dann ein sehr bequemer Konstrast zustande, 


zwischen Knorpel auf der einen Seite und perichondralen Verknocherungen 


oder echten Deckknochen auf der andern, was fiir die Untersuchung des 


gegenseitigen Verhaltnisses von Procoracoid und Clavicula oder Scapula und 


Cleithrum ausserst wichtig ist. Schon wegen des asthetischen Aussehens der 


Schnitte ist dieser Prozess zu empfehlen, weil Hautdriisen, Riickenmark und 


Blutkorperchen das Bleu de Lyon aufnehmen und also ein sehr schénes, stark 


kontrastierendes Bild entsteht. 
Fur die Untersuchung mikroskopischer Praparate des Schultergiirtels 


von erwachsenen Tieren ist folgender Prozess sehr zu empfehlen. Das ent- 


kalkte Objekt wird ungefarbt eingebettet und in iiblicher Weise geschnitten. 


Die Schnitte werden dann in obengenannter alkoholischer Losung von Bis- 


marckbraun gefarbt und nach Differenzierung in starkem Alkohol etwa zwan- 


zig Sekunden in eine 95 prozentige alkoholische Losung von Eosin getaucht. 


Die fertigen Schnitte sind dann histologisch sehr schon differenziert: der 


Knorpel erscheint gelb mit braunlichen Kernen und die Muskeln hellrosa, 


Auch stechen die knéchernen Teile scharf gegen die andern Elemente ab, 


weil sie hochrot gefarbt sind. Dieser Prozess hat also einen doppelten Vorteil : 


man erhalt vier Farbennuancen und weil nur sehr starke Alkohole gebraucht 


werden, spart man viel Zeit. 
Fur Untersuchungen des histologischen Verknocherungsprozesses ist die 


dreifache Farbung mit Boraxkarmin, Bleu de Lvon und Bismarckbraun sehr 
lohnend. Das Bismarckbraun weist die Kalkablagerung im Kalkknorpel sehr 
schon als braunliche Flecke nach und normaler Knorpel wird in wblicher 


Weise leuchtend gelb gefarbt. Entkalkter Knochen nimmt das Bleu de Lyon 


gierig auf, und erwachsene Muskeln werden auch tiefblau gefarbt. Will man 
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noch Knochensubstanz und Muskulatur kontrastieren, farbe man kurz mit 
einer starken alkoholischen Eosinlésung nach. Die Muskeln sind dann purpurn, 
der Knochen blau und der Knorpel gelb gefarbt. Die Zwischenschicht der 
Deckknochen des Schultergiirtels ist auch bei der dreifachen Farbung, ohne 
Nachfarbung mit Eosin, tiefmauve gefarbt und sticht also sowohl gegen den 
Knorpel (Procoracoid), als auch gegen den Knochen (Clavicula) ab. Durch 
das Anwenden einer Kernfarbe wird die Marksubstanz auch schon gefarbt. 
Dieser etwas umstandliche Prozess bewirkt scharfe Differenzierung des Ner- 
vensystems und der Vascularisierung; ersteres wird violett gefarbt, wahrend 
die Blutkorperchen ein tiefblaues Plasma und hellrote Kerne bekommen. 

Das Xenopusmaterial wurde in allen wichtigen Hauptpunkten genau so 
behandelt wie das von Bombinator. Das Formol, in welchem es konserviert 
war, wurde fiir 48 Stunden mit oft gewechseltem destilliertem Wasser aus- 
gewaschen und die Objekte wurden dann vor der Stiickfarbung mit Borax- 
karmin fiir 24 Stunden in 7oprozentigem Alkohol gelassen. 

Die Schnittrichtung war fast immer transversal; nur fiir Bombinator- 
larven, deren Entwickelung sehr eingehend studiert wurde und wo sehr reich- 
liches Material von allen modglichen Stadien vorhanden war, wurde die Rich- 
tung variiert und es wurden von dem wichtigsten Stadium Bombinator D 
sowohl drei frontalgeschnittene Serien, als auch eine in sagittaler Richtung 
angefertigt. Die Dicke der Schnitte war fast immer 10 u, aber in zweifelhaften 
Fallen wurden von gleichaltrigen Larven auch dinnere Serien von 5, 6, 
oder 8 uw geschnitten. 


‘ 


Die Zeichnungen sind, soweit dies moglich war, mit dem Projektions- 
zeichenapparat von Leitz gemacht; wo es darauf ankam, die gegenseitigen 
Verhaltnisse der Zellen getreu zu reproduzieren, z. B. beim ersten Auftreten 
der Anlage des Sternalkorpers bei Bombinator, wurde jede Zelle fiir sich 
unter dem Apparat in die Zeichnung eingetragen. Von den drei Zeichnungen 
der Schultergurtel sind zwei nach eigenen Praparaten gegeben; diejenige vom 
Girtel von Bombinator ist nach der schonen Tafelfigur aus der Arbeit von 
Bravus (1919) umgezeichnet. 


C. ENTWICKELUNGSGESCHICHTLICHER TEIL. 


I. DIE ENTWICKELUNG DES STERNUMS BEI BOMBINATOR. 


Die jiingsten Larven, die hier in Betracht kommen, sind solche mit deut- 
lich sichtbaren, aber noch nicht funktionierenden Hinterbeinen; das Vorder- 
ende des K6érpers hat noch nicht die eckige Form angenommen, die es spater 
zeigt, wenn die Ellenbogen die Haut in zwei Ausbuchtungen hervorheben 
Kin solches Stadium ist in 4 (Textfigur 4) dargestellt. 
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Auf Querschnittserien ist scheinbar noch nichts vom Sternum zu sehen; 
in Wirklichkeit aber ist das Gewebe, aus welchem die Blattchen des Sternums 
sich spater entwickeln, schon vorhanden. 
Textfigur 5 ist ein Schnitt durch das 
Coracoid mit seiner epicoracoidalen Fort- 
setzung. An der Spitze der letzteren liegt 
jetzt ein Fleck dichten Gewebes, der selbst 
in seiner Struktur dem Epicoracoid nicht 
unahnlich ist; er hat aber das Bismarck- 
braun nicht aufgenommen, wie das epi- 
coracoidale Gewebe es getan hat. Offen- 
bar dient der genannte feste Gewebsfleck 
einem Teil der Muskeln zur Insertion. 
Der Gewebstleck ist also sehr weit ge- 
trennt von der ventralen Mittellinie und 
ist als nichts anderes als ein Wucherungs- 
produkt des ventral gelegenen Randes 
des Epicoracoids zu deuten. Man konnte 
sagen, dass die wachsende Spitze des 


Fig. 5. Querschnitt du > te 

5 don Epicoracoids durch den Zug der Muskeln 

Teil der rechten Hialfte des Schulter- 

giirtels von Bombinator, Stadium 4. Die dieser Gegend umgebogen wird. 

Anlage des Blattchens ist angedeutet 

durch den Gewebsfleck 2. B= Ailatt- 

chen; C= Coracoid; E = Epicoracoid; Stadium &. Vorderbeine schon 

MP = Musculus  pectoralis; MR= 
unter der Kiemendecke zu spuren. Text- 


Musculus rectus; Pgt = Pigment. 
figur 6 ist eine Zeichnung eines Schnittes 


durch die coracoidale Gegend einer solchen Larve. Mit der Reduktion 
des Spiraldarmes ist die Schultergiirtelanlage jetzt mehr nach unten 
geruckt und hat bereits eine ventro-laterale Lage. Der umgebogene 
Rand des Epicoraccids ist jetzt deutlich erkennbar. Der Gewebsfleck ist 
verhaltnismassig starker entwickelt als in Stadium 4. Das Wichtigste 
ist aber, dass an einer Stelle die Zellen durch Bismarckbraun gefarbt 
sind; die Farbe ist gleich intensiv im Epiccracoid und an dieser ge- 
farbten Stelle. In den vielen Parallelserien, die ich von diesem Stadium 
geschnitten habe, konnte ich immer einen sehr schonen Zusammenhang 
zwischen Epicoracoid und dem Gewebsfleck sehen; ihre Zellen gehen un- 
mittelbar ineinander uber, so dass das Epicoracoid und die genannte gefarbte 
Stelle einfach als zwei Verknorpelungen eines einheitlichen Blastems auf- 
zufassen sind. Es sei gleichzeitig gesagt, dass die gefarbte Stelle die erste Spur 
des Sternums, und zwar seiner Blattchen ist. Die allgemeinen Beziehungen 
und Schlusse werden bei einem spateren Stadium besprochen werden: 
hier sei aber erwahnt, dass die erste Anlage des Sternums weit von der Linea 


alba getrennt ist, die an der Stelle anfangt, wo der Musculus rectus nach 
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unten aufhort. Die friheste Anlage dieser Teile des Sternums hat also nichts 
mit einem Myocomma zu schaffen, sie ist im Gegenteil eine Verknorpelung 
von Zellen, welche Deri- 

vate des Epicoracoids 

sind; also ist sie zonaler 

Herkunft. 


Stadium C. Ge- 
wohnlich besteht kein 
grosser Unterschied zwi- 
schen diesem Stadium 
und dem von B ; meistens 
liegt die Anlage (Text- 
figur 7), wie zu erwarten 
ist, noch mehr ventral. 


Die Sternalanlage hat 

Fig. 6. Querschnitt durch die rechte Hilfte der Schulter- 
giirtelanlage von Bombinator, Stadium 4. Das Blattchen B 
pelige Struktur ange- auf einer vorknorpeligen Stufe, mit breitem Zusammenhang 
mit dem Epicoracoid E. Cu = Cutis; Ed = Epidermis; 
KH = Kiemenhohle, iibrige Bezeichnung wie in Fig. 5. 


jetzt eine definitive knor- 


nommen und ist durch 
das Bismarckbraun tief- 
gelb gefarbt. Weil die Verbindung zwischen Sternalanlage und Epicoracoid 
nach diesem Stadium gewohnlich verloren geht, ist sie bereits hier nur als 
dunner Hals der Sternalanlage sichtbar, der aber immer ganz deutlich gelb 
gefarbt zu sein pflegt. Fur irgendwelche morphologische Schliisse, die man 
ziehen will, sind Stadien B und C also die allerwichtigsten, weil in ihnen 
der ausserst transitorische Zusammenhang zwischen F picoracoid und Sternum 
zu finden ist. Normalerweise kann man nicht von einer knorpeligen Ab- 
gliederung sprechen, sondern die Anlage ist mesoblastisch und verknorpelt 
spater. Es ware doch zu erwarten, dass ausnahmsweise auch eine direkte 
knorpelige Abgliederung vorkommen k6nnte, in einem Fall zum Beispiel, 
wo die Abgliederung verspatet ist und man sich Epicoracoid und Sternal- 


anlage als einheitlichen knorpeligen Haken vorstellen kénnte, dessen Aste 


sich spater trennen. 

Ich schnitt also viele parallele Serien durch Stadium D, und obschon die 
Anlage immer bereits vom F picoracoid getrennt war, gelang es mir endlich, 
den hypothetisch erwarteten Zustand zu finden (Tafelfigur 1). Der Zu- 
sammenhang zwischen EF picoracoid und Sternalanlage war hier ein sehr deut- 
licher; auf der linken Seite bilden die beiden Knorpel noch einen Bogen, 
hingegen auf der rechten Seite ist der Zusammenhang schon im Verschwinden 
begriffen ; die Zellen verlieren ihre charakteristische knorpelige Form und die 
Grundsubstanz ist betrachtlich heller gefarbt als im Epicoracoid oder in der 
Sternalanlage. Von einer sekundaren Verschmelzung kann hier naturlich gar 
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nicht die Rede sein, sind das Epicoracoid und samtliche Sternalgebilde doch 


ganz getrennt bei der erwachsenen Unke. 


Offenbar wurden Larven vom Alter 4, B, C und D entweder gar nicht 


oder auf unbefriedigende Weise von WIEDERSHEIM in seiner Arbeit tiber 


das Gliedmassenskelett untersucht, obschon gerade diese nach der oben gege- 


benen Schilderung die allerwichtigsten zu sein scheinen; samtliche Stadien 


nach Nr. D sind nur eine jiingere Replica des fertigen Zustandes und konnen 


fir entwickelungsgeschichtliche Beobachtungen gar nicht verwendet werden, 


/Pet 


Ed 


Fig. 7. Querschnitt durch die linke Hialfte der Schultergiirtelanlage von 
Bombinator, Stadium C. Das Blattchen B ist knorpelig und nur noch durch 
einen diinnen Gewebestrang mit dem Epicoracoid verbunden. Z = Leder, 


iibrige Bezeichnung wie vorher. 
£ 


weil sich eben die sehr belangreiche Vorgeschichte der Sternalanlagen bereits 


abgespielt hat. Bekanntlich hat W1epeRsHEIM behauptet, die Blattchen ent- 


wickeln sich aus myocommatoser Substanz, die von den Musculi pectorales 


in zwei ventrale Lappchen ausgezogen wird, die nachher verknorpeln. Nun 


ist aber eine knorpelige Sternalanlage schon auf einem Stadium zu_beob- 


achten, auf dem der ganze Brustschulterapparat noch nicht in der nachsten 


Nahe der Linea alba ist. WiEDERSHEIM hat die sehr empfindliche Farbungs- 


methode mit Bismarckbraun noch nicht gekannt; nur durch sie kann man 


embryonale Zusammenhange zwischen den genannten Gewebsgruppen fest- 


stellen, auch wenn man gar nicht vermutet hat, dass sie bestehen. 


Zum Sternum gehoren auch noch die im anatomischen Teil beschnebenen 


Horner. Obschon diese ungefahr gleichzeitig mit den Sternalblattchen sich 


zu entwickeln anfangen, zog ich es vor, sie fur sich zu betrachten. 
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NECE BEOBACHTUNGEN DES BRUSTSCHULTERAPPARATES: 
Fruheste Entwickelung der HoOrner. Es zeigt sich, dass 
gerade das Stadium 4, auf welchem die fritheste Anlage der Blattchen am 
Rande des FE picoracoids erscheint, auch 
dasjenige ist, in welchem die frtthesten 
Spuren der Hérner deutlich zu erkennen 
sind. Nun kann gleich gesagt werden, 
dass man immer die Gegend, wo die 
Horner sich entwickeln, sehr leicht auf 


einem Querschnitt feststellen kann. Cu a 
Fig. 8. Querschnitt durch die dem Atem- 
suchen, auf denen die aussere Mun- loch AZ angrenzende Gegend der ventra- 
dung des Atemloches liegt ; sind dann die len Bauchwand von Bombinator, Stadium 
ie < A. An der inneren Grenze des Musculus 
Anlagen der H6rner schon entwickelt, rectus 1/X die Zellverdichtung / als erste 
Anlage eines Sternalhorns. AZ = Atem/och; 
LA = Linea alba. 


Man braucht nur die Schnitte auszu- 


so sind sie an der Grenze zwischen 
dem Musculus rectus und der hier 
noch sehr breiten Linea alba zu finden. In Stadium aA ist noch keine 
mit Bismarckbraun farbbare Anlage der H6rner zu finden; an der 
oben beschriebenen Stelle ist aber schon ein dichter Gewebsfleck fest- 
zustellen, der allmahlich in die Linea alba ubergeht und am besten nur 
als Teil derselben aufzufassen ist (Textfigur 8). Nach unten grenzt der 
Gewebsfleck unmittelbar an die Cutis, ohne dass jedoch aus der Struktur 
des Gewebes zu ersehen ist, wie bei der Clavicula und dem Cleithrum, dass 
die Substanz der Cutis dem Gewebsfleck als Quelle diene, aus welcher er 
seine Zellelemente bezieht. Die Anlage ist in sehr starker Wucherung begriffen 
und meist ausserordentlich vascularisiert; sie stellt die erste Spur der Horner 
des Sternums dar. Auf Stadium, 4 verhalten sich die beiden Arten der Sternal- 
elemente wie folgt: sie sind noch nirgends farbbar, sondern nur als Wuche- 
rungszonen vorhanden, die Blattchen am ventralen Rand des Epicoracoids, 
die Horner an den gegen den Musculus rectus gelegenen Seiten der Linea alba. 
Die Horner und Blattchen liegen noch nirgends im selben Niveau, die letzteren 
liegen viel weiter nach hinten 


und erreichen erst viel spater die 
Gegend des Gurtels. 


Stadium B. Die Anlagen 
der H6rner haben hier noch 
keine wesentliche histologische 


Fig. 9. Querschnitt durch Bombinator, Stadium 3; Veranderung erfahren (Textfigur 
Orientierung wie bei Fig. 8. Die Anlage // ist ge- 


by al . g), sind aber scharfer von der 
trennt von der Cutis Cu. = Sternalhorn. 


Cutis abgegrenzt und haben eine 
auf dem Querschnitt oblong erscheinende Form angenommen; weil die Linea 
alba jetzt auch zellenreicher geworden ist, ist viel deutlicher zu erkennen, wie 
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die Horner einfach verdichtete Teile derselben sind. In Stadium B ist das 
Verhaltnis der Blattchen und Hérner wie folgt: erstere sind leicht gefarbte 
(Bismarckbraun) Stellen im Bildungsgewebe am Rande der Epicoracoidea, 
letztere sind ganz ungefarbte oblonge Zellenzonen an beiden Seiten der 
Linea alba und erreichen den hintern Teil des Schultergurtels noch nicht. 


Stadium C,. In dieser Phase erscheinen die Anlagen der Horner zum 
ersten Male als teilweise knorpelige Einheiten (Textfigur 10). Etwa in der 


Mitte der auch jetzt noch langlich-oblongen Zellmasse sind die Zellen eckig 


geworden wie gewohnlich bei werdendem Knorpel und die deponierte Grund- 


Pot H 


LR LA 


Fig. 10. Querschnitt durch Bombinator, Stadium C. Das Horn // ist jetzt 
verknorpelt und in den Musculus rectus geriickt. LX = Lymphraum. 


substanz ist sch6n von Bismarckbraun gefarbt; gegen die Peripherie hin, wo 


die Zellen die typische knorpelige Gestalt noch nicht angenommen haben und 


noch keine Grundsubstanz vorhanden ist, verschwindet auch die gelbe Farbe 


und die Art des Gewebes ist genau wie bei der Anlage in Stadium B. Die 


Trennung der Haut mit ihrer zugehdrigen Cutis von den Muskeln der Bauch- 


wand nimmt jetzt ihren Anfang, so dass der charakteristische Lymphraum 


jetzt schon unter der Anlage erscheint. Bereits auf einem so jungen Stadium 


wie dieses ist die Anlage nicht mehr auf die Grenze zwischen Linea alba und 


Musculus rectus beschrankt, sondern, wie tbrigens aus der Figur hervorgeht, 


bereits in den letzteren versenkt; die wachsende Spitze, d. h. die vordere 


Grenze der Anlage, liegt aber immer noch zwischen Linea alba und Bauch- 


muskel; nur nach hinten kommt die Anlage in den Muskel selber zu liegen, 


wie es auch beim erwachsenen Tier der Fall ist. Die Anlage entwickelt sich 


naturlich von hinten nach vorn, wie solche Anlagen es tiberhaupt zu tun 


pflegen. In diesem Stadium verhalten sich Blattchen und Horner folgender- 


massen: die ersteren sind definitiv knorpelig, bewahren aber noch den Zu- 
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Tafelfigur 1. Querschnitt durch die ganze hintere Partie des Schultergiirtels von Bombinator, 


Stadium D. Durch verspiitete Abgliederung ist-ein knorpeliger Haken zu Stande gekommen, der 
auf der rechten Seite schon in Auflésung begriffen ist. 


‘ws > shel 


a 
Pgt 
Tafelfigur 2. Auftreten der Anlage der Clavicula bei einer Alyteslarve vom glei- 
chen Alter wie Bombinator, Stadium 4. Die blaugeftirbte Knochensubstanz ist 


umgeben von einer in der Cutis liegende Zellverdichtung ZV, aus welcher die 
Clavicula aufgebaut wird. 


ERLAUTERUNGEN ZU DEN TAFELFIGUREN. 


Abkiirzungen: B= Blittchen; Cu = Cutis; E = Epicoracoid; Ed = Epidermis; LA = Linea 
alba; LR = Lymphraum; MP = Musculus pectoralis; MR = Musculus rectus, F = Pigment. 
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sammenhang mit den E picoracoidea; die letzteren sind nach hinten teils knor- 
pelige, teils vorknorpelige, in den Musculus rectus versenkte Spangen, die 
nach vorn zwischen der Bauchlinie und dem Bauchmuskel als rein vorknorpe- 
lige Anlagen erscheinen. Auch jetzt sind Blattchen und Horner noch nicht 
im selben Schnitt zu sehen, obschon sie bereits einander sehr nahegeriickt sind. 

Es ist hier vielleicht die geeignetste Stelle, die Bezeichnungen ,,Bauch- 
rippen” und ,,bauchrippenahnliche Knorpel”, wie die Horner durch GOrre 
benannt wurden, im Lichte der hier geschilderten Entwickelung zu besprechen. 
Im Jahre 1891 hat CREDNER den ventralen Hautschuppenpanzer der Stego- 
cephalia einem genauen Studium unterworfen und hat damit die wichtigsten 
Grundlagen fiir die spateren Untersuchungen V6LTzKow’s und DODERLEIN’s 
(1901) festgestellt. Erst diesen letztgenannten Forschern gelang es endlich, 
Klarheit in dieser Frage zu schaffen. V6LtTzKow stellte namlich fest, dass 
echte Bauchrippen in der Cutis entstehen, also echte Deckknochen sind, die 
sich erst spater allmahlich in die Bauchmuskulatur versenken, wo sie z. B. 
beim erwachsenen Krokodil zu finden sind. DOpDERLEIN hat das Bauchrippen- 
system in phylogenetischer Beziehung bearbeitet und einwandfreie Beweise 
erbracht, dass es auf das Hautschuppensystem, wie es bei den Stegocephalia 
sehr ausgedehnt war, zuriickzufuhren sei. Echte Bauchrippen sind als um- 
gewandelte Hautschuppen, die sich als typische Deckknochen entwickeln, 
zu betrachten. Wie verhalten sich nun die sogenannten Bauchrippen bei Bom- 
binator? Erstens kann beim erwachsenen Tier schon ohne Zweifel fest- 
gestellt werden, dass sie keine echten Bauchrippen sind: denn sie sind ja 
knorpelig, haben bei histologischer Untersuchung einen ganz normalen hyalin- 
knorpeligen Bau, so dass der deckknochenartige Ursprung mit einem Male 
ausgeschlossen wird. Das Studium ihrer Entwickelung erlaubt noch viel be- 
stimmter einen negativen Schluss. Die erste Anlage ist, wie bereits gesagt, 
nicht in der Cutis, wird von ihr sehr bald abgegrenzt und die spatere Ent- 
wickelung ist genau wie fiir irgendeinen andern Knorpel. Die Bezeichnung 
,,Bauchrippen” fiir die Sternalhorner bei Bombinator ist also eine ganz falsche 
und vergewaltigt jedes morphologische Prinzip. Fur welche Terminologie 
man sich im Anschluss an die Entwickelung auch entschliessen mag, ,,Bauch- 
rippen” ist ganz unbrauchbar fiir die Sternalhorner bei der Unke. 


Stadium D. Die Horner sind hier sehr nahe zusammengeriickt und 
zwischen ihnen ist die Linea alba als eine Vertiefung vorhanden. In ihrer 
ganzen Lange sind sie jetzt knorpelig, nach vorn nehmen sie ihre Stellung 
an den Hiigeln zu beiden Seiten der Vertiefung der Bauchlinie ein (Textfigur 
11) und nach hinten sind sie in die Substanz des Bauchmuskels versenkt 
und weit getrennt voneinander. Sie sind jetzt noch nicht an der vorderen 
Spitze verwachsen und selbst auf einem so spaten Stadium trennen noch 
sieben Schnitte von 10 uw die Blattchen von den Hornern. 
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Zusammenfassung ftr Stadium D. Die Blattchen erscheinen 
je als eine vorn und hinten schon von dem Epicoracoid getrennte, in 
der Mitte noch mit ihm zusammenhangende Knorpelplatte; die Horner sind 
zwei sich nach vorn in einem Winkel nahernde Knorpelspangen. Fir die 
alteren Stadien ist es besser, Blattchen und Horner zu gleicher Zeit zu be- 
schreiben, weil sie einander erreichen und schliesslich verschmelzen, um das 


erwachsene Sternum zu formen. 


Stadium £. Wahrend die Entwickelung bis jetzt, von geringeren 
Abweichungen abgesehen, ziemlich regelmassig vor sich gegangen ist, ist sie, 
nachdem der Larvenschwanz sich stark zu reduzieren angefangen hat, von da 
an ungleichmassiger. Stadien, die ausserlich gleich aussehen, zeigen auf 

Schnitten eine vollkommen verschiedene 
Entwickelung der sternumbildenden Ele- 
mente. Diese Tatsache habe ich wie- 
der durch viele parallele Serien, welche 
nur durch die Sternalgegend der be- 
treffenden Larven hergestellt wurden, 
festgestellt. Ich besitze zwei sehr gute 


Serien vom Stadium F, die in bezug 


auf die Reduktion des Schwanzes genau 
Ca Ed H LR YA 
Querschnitt durch Bombinator, 

PD. Das Horn H erscheint jetztan halten die Blattchen sich fast wie bei 
Hiigel, der den Musculus rectus von 


gleich waren; bei der einen aber ver- 


einer normalen Serie mit von der Sternal- 
der Linea alba trennt. 


anlage getrennten FE picoracoid, wahrend 
bei einer zweiten die Blattchen schon stark reduziert waren. Ich halte letzteren 
Zustand jedoch auf Grund der spateren Entwickelung fur den normaleren und 
die hier folgende Beschreibung bezieht sich auf ihn. Es soll auch noch hinzu- 
gefugt werden, dass, weil die “!rciferie mit dem Verschwinden des Schwanzes 
schon eingetreten ist, man dennoch sehr oft Larven vom Stadium E oder noch 
altere findet, wo die Epicoracoidea noch ziemlich weit getrennt voneinander 
liegen, obschon die beiden Arten von Sternalanlagen schon entwickelt sind. Die 
Entwickelung der Unke, die mit der der typischen Anuren wbereinstimmt, 
weist sehr deutlich darauf hin, dass die -{rciferie nicht als etwas phylogene- 
tisch Wichtiges aufzufassen sein kann. Dass die Raniden nach Angaben von 
J. Parker, W. Parker, GApow und Bo.kay auch ein arciferes Entwicke- 
lungsstadium durchmachen, habe ich nie beobachten konnen, betrachte es 
aber als ganz moglich und begreiflich. Die beiden-Halften des Schulter- 
gurtels nahern sich einander teilweise auf passive Weise dadurch, dass der 


enorme Spiraldarm zu verschwinden anfangt und der Umfang der Rumpf- 


gegend im allgemeinen kleiner wird. Dieses Nahern kann ganz leicht in ein 


*bereinandergreifen der FE picoracoidea ubergehen, wenn reichliche Nahrungs- 
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zufuhr vorhanden, der Korper folglich weit ausgedehnt ist und die Giirtel- 
halften eigentlich’ zu gross sind fiir den mit der Riickbildung des Spiraldarmes 
sich stark und pl6tzlich reduzierenden Umfang des Korpers. Man kann sich 
also ganz leicht vorstellen, dass Arciferie zuweilen in der Entwickelung firmi- 
sterner Formen auftreten kann; ob die endgiltige Firmisternie dann wieder 
erreicht werde durch ein Auseinanderweichen der Girtelhalften oder durch 
eine Riickbildung der iibergreifenden Partien, habe ich bei keinem der zitierten 
Autoren herausfinden kénnen. Das ganze Problem der Entwickelung und 
phylogenetischen Bedeutung der Arciferie ist ein noch unbearbeitetes Feld; 
die Arbeiten von Bravus (1919) und BoLKay (1915) enthalten Beobachtungen 
mehr vergleichend-anatomischer Art. Dieses Problem muss wieder bei der 
3esprechung des Girtels von Nenopus in seiner phylogenetischen Bedeutung 
betrachtet werden; nur schien es mir, als ob hier die richtige Stelle ware, die 
grosse Variabilitat des Zeitpunktes des MR 
Erscheinens der Arciferie bei Bombinator 
hervorzuheben. 


Pgt 


Das Allerwichtigste an Stadium F ist 
wohl, dass die Blattchen, die auf Quer- 
schnitten fruherer Stadien fast so gross 
wie die Epicoracoidea erschienen, jetzt 
allmahlich kleiner werden. Nun ist es natur- 


MP 
lich sehr schwer zu beurteilen, ob die ge- Fig. 12. Querschnitt durch Bombinator, 


Stadium £. Die vordere Partie des 
Blattchens # erfahrt eine Reduktion 
der Blattchen zu verdanken sei, oder ob sie — dadurch, dass seine Grundsubstanz zu 
Grunde geht. 


ringe Grosse der verspateten Entwickelung 


dadurch entsteht, dass die Blattchen sich 
wirklich zu reduzieren anfangen. Dass der letztere Schluss der richtige ist, 
habe ich wieder durch parallele Serien, wie auch durch den Vergleich mit 
spateren, hauptsachlich postmetamorphotischen Larven feststellen konnen. Die 
Anlage ist jetzt oft nicht mehr so tiefgelb gefarbt wie das dartiberliegende 
Epicoracoid; der Grund daftr ist offenbar, dass die Grundsubstanz wieder 
zugrunde geht. In Textfigur 12 ist ein typischer Schnitt solcher Art ge- 
zeichnet. Es ist auch merkwirdig, dass die Anlagen noch am starksten nach 
hinten entwickelt sind, dort, wo die Epicoracoidea aufhoren; nach vorn er- 
scheinen sie oft nur als dichtes Bindegewebe. Auf diesem Stadium sind die 
Anlagen der Blattchen am schwachsten entwickelt, was sehr sonderbar ist, 
weil sie im nachstfolgenden jiingeren Stadium am kraftigsten entwickelt 
waren. Tatsachlich kann man sagen, dass die Anlagen sich zu weit nach vorn 
entwickelt haben, dass folglich eine Migration nach hinten stattfinden muss, 
welche auf die Weise geschieht, dass die vorderste Partie der Anlage ruck- 
gebildet wird, weil die hintere weiter nach riickwarts wachst; dies ist aber 
in alteren Stadien deutlicher zu sehen. Was tbrigens die Horner anbetrifft, 


so sind sie gewohnlich noch nicht an ihren vorderen Spitzen verschmolzen ; 
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sie sind jetzt aber in das Niveau des Gurtels geriickt, so dass man nach hinten 


E picoracoid, Blattchen und Horner in einem Schnitt sehen kann. 


Stadium F. Dieses Stadium ist das alteste in der Metamorphose be- 
griffene, welches von mir untersucht wurde; der Schwanz war fast ganzlich 
verschwunden oder nur als unansehnliches Hockerchen vorhanden. Die Blatt- 
chen sind in dieser Serie noch weiter reduziert und verhaltnismassig auch 
noch kleiner als bei Stadium FE. Merkwiirdig ist wieder, dass sie nach hinten 
grosser werden und viel weiter zu verfolgen sind als die hintern Grenzen der 
E picoracoidea. Die Horner sind jetzt an ihren vordern Spitzen verwachsen ; 
dass endlich das erwachsene Sternum sich aus seinen Komponenten auf- 
zubauen anfangt, beweist die Tatsache, dass auf einer langen Strecke Blatt- 
chen und Horner in denselben Schnitten getroffen werden. Da diese Serie ganz 
typisch und sehr wichtig ist, wurde eine Reihe tvpischer Schnitte durch sie 
in Textfigur 13 dargestellt. Diese und die nachfolgenden Serien sind mit dem 
Zeichenapparat hergestellt; die relativen Grossen der Knorpelanlagen ent- 
sprechen also den wirklichen Verhaltnissen sehr genau. In Nr. I sind die 
beiden Epicoracoidea getroffen, auch das Blattchen der rechten Seite (3). 
Das Gewebe ist wie gewohnlich bei arciferen Formen strangartig zwischen 
den Epicoracoidea ausgezogen (GS). In Nr. II sind beide Blattchen ent- 
wickelt und die Epicoracoidea kleiner; der Strang ist noch vorhanden. In 
Nr. III sind die noch nicht vollkommen verschmolzenen Spitzen der Horner 
erschienen (/7/), und die Blattchen sind viel grosser geworden. Der Strang 
ist jetzt verschwunden, weil die Ursprungssehne (US) fur die Brustmuskeln 
(MP) jetzt der Linea alba genahert ist. In Nr. IV sind beide Horner je fur 
sich getroffen und die Blattchen sind kleiner geworden; weiter nach hinten 


verschwinden sie und nachher die Horner auch. 


Stadium G. Dieses Stadium ist ganz typisch fir junge, im Freien 
gefangene Unken. Diejenigen, welche ich selbst im Aquarium zuchtete, haben 
oft abweichende Verhaltnisse gezeigt. Inwieweit die Schwierigkeit, passende 
Nahrung fiir junge Unken zu finden, diese Abnormitaten bedingten, kann ich 
nicht sagen; ich vermute auch nur, dass dies der Grund dafiir sei. Vom ge- 
wahlten Stadium lasse ich wieder eine Serie von Schnitten folgen (Text- 
figur 14). Nr. I ist ein Schnitt, der die hinteren Enden der Epicoracoidea 
und die beiden unter ihnen liegenden Blattchen darstellt. In Nr. IT ist noch 
der Apex des durch Verschmelzung der Horner entstandenen Winkels hinzu- 
gekommen. Nr. III zeigt einen ahnlichen Zustand mit dem Unterschied, dass 
der Gewebsstrang jetzt wieder stark hervortritt und die Blattchen sich ein- 
ander nahern, jedoch noch nicht verschmelzen. In Nr. IV sind sie vereinigt. 
und die so entstandene Knorpelmasse ist mit den verschmolzenen Hornern 


durch eine knorpelige Briicke verbunden. Nr. V, VI und VII stellen Schnitte 
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dar, die das Verschwinden der Blattchen und das Sichauflosen des dorsalen 
Knorpelstiickes in seine zwei Horner erklaren sollen. 

Dieses Stadium ist also ein fast erwachsenes, von dem es nur in un- 

wesentlichen Details abweicht; hiermit ware der fertige Zustand erreicht. 


1V 


Fig. 13. Serie von vorn nach hinten angefertigter Querschnitte durch Bombinator, Stadium 
F. B= Bblittchen; E = Epicoracoid; GS = Gewebestrang; H = Horn; MP = Musculus 
pectoralis; MR = Musculus rectus; US = Ursprungssehne des M. pectoralis. 


Wenn die in dieser Arbeit vertretenen Ansichten also richtig sind, so hat das 
Sternum sich auf folgende Weise entwickelt: von den posteroventralen Ran- 
dern der E picoracoidea werden in der Zeit der Reduktion des Ruderschwanzes 
zwei Spangchen abgegliedert; zur gleichen Zeit entstehen zwei Knorpelstabe 


zwischen der Linea alba und dem Musculus rectus. Von diesen vier Anlagen 
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bilden die ersteren den ventralen, die letzteren den dorsalen Teil des Sterniums 


und ragen nach hinten als zwei Sternalhorner hervor. Aus Stadium G, haupt- 


GS B 


Vi 
Fig. : . Bezeichnung wie in Fi 


sachlich aus Nr. IV (Fig. 14), erhellt auch jetzt ganz deutlich, wie die eigen- 


tumlichen Taschenbildungen des Sternums, in denen die hinteren Partien der 
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NEUE BEOBACHTUNGEN DES BRUSTSCHULTERAPPARATES 
E picoracoidea liegen, zustande kommen. Jede Tasche wird dorsalwarts durch 
die vereinigten Hérner, nach unten durch ein Blattchen begrenzt. Ihre gemein- 
same mediane Wand wird eben durch jene Knorpelbriicke gebildet, langs 
welcher dorsale und ventrale Elemente des Sternums sich vereinigt haben 
und die folglich teilweise zur oberen, teilweise zur unteren Partie der Tasche 
gehort. Hier ware also vielleicht die richtige Stelle, die Theorie von W1EDERS- 
HEIM uber das Zustandekommen jener Taschenbildungen zu besprechen, Er 
fihrte namlich die Blattchen auf ventrale lappige Auswiichse der Hornet 
zuriick; letztere sollen sich ventralwarts langs dem genannten Gewebsstrang 
ausbreiten und auf diese Weise die unteren Teile der Taschen, d. h. die Blatt- 
chen bilden. Dass Blattchen und Horner sich aber getrennt anlegen, hat er 
gewusst, hat aber keinen grossen Wert darauf gelegt, weil die Trennung nur 
zeitlich sein sollte. Auch abgesehen von dem oben geschilderten zonalen Ur- 
sprung der Blattchen ware es noch sehr unwahrscheinlich, dass die Blattchen 
Teile der Horner oder myocommatoser Herkunft sind. Wahrend der ganzen 


friheren Entwickelung sind die beiden Arten der sternogenen Anlagen durch 


einen ziemlich grossen Zwischenraum getrennt; auch wenn sie schliesslich 
in dasselbe Niveau riicken, sind die Blattchen schon sehr stark nach vorn 
entwickelt zu einer Zeit, da von den \Hornern noch nichts zu _ sehen ist. 
WIEDERSHEIM hat seine Schliisse auf weitgehende Untersuchungen an Uro- 
delen, hauptsachlich Salamandrinen gestitzt; bei ihnen sollen die ventralen 
Teile des Sternums definitiv aus den verknorpelten Partien der Linea alba 
entstehen. Ich verweise auf Fig. 140, Tafel XIII seiner Arbeit von 1892. 
Nun habe ich die Entwickelung der Salamandrinen nicht ausfiihrlich unter- 
sucht; zwei Larven und ein erwachsenes Exemplar von Salamandra atra habe 
ich aber geschnitten und die Verhaltnisse dort studiert, damit ich feststellen 
kénnte, ob der Zusammenhang zwischen dorsalen und ventralen Teilen des 
Sternums ein sehr ausgesprochener sei. Wenn die von WIEDERSHEIM ge- 
schilderten Verhaltnisse zu Recht bestehen, d. h. wenn der ventrale Teil aus 
dem dorsalen herauswachst, muss die Verbindung zwischen beiden in der 
iEntwickelung mindestens ebenso ausgepragt bei den Larven sein, wie sic 
z. B. im erwachsenen Zustand bei Proteus angegeben ist (WIEDERSHEIM 1892, 
Fig. 145, Tafel XVI). Nun finde ich aber, dass eine solche enge Verbindung 
bei Larven von Salamandra atra (Textfigur 15) nicht zu konstatieren set; 
wo sic nach hinten zu beobachten ist, ist sie offenbar einer sekundaren Ver- 
schmelzung dorsaler und ventraler Teile zu verdanken, was ganz deutlich 
aus den mehr nach vorn gelegenen Schnitten zu ersehen ist. In Nr. III lost 
der Sternalkérper sich in seine beiden Komponenten auf; in Nr. II ist die 
Verbindung eine faserige, weil sie in Nr, I nur noch als ein dinner Binde- 
gewebsstrang besteht. Nr. II zeigt sehr schon den Weg, langs welchem die 
Verschmelzung der dorsalen und ventralen Partien des Sternums sich voll- 
zogen hat; ein Vergleich mit Textfigur 14, Nr. IJI, wird die grosse Ahnlich- 
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keit zwischen dem Sternalapparat von Bombinator und den Salamandern sehr 


anschaulich erscheinen lassen. Fur die allgemeine Morphologie des Sternums 
der Amphibien ist es ausserordentlich wichtig, dass bald eine sehr ausfithrliche 


Arbeit uber die Entwickelung des Salamandergurtels unternommen wird. Die 


MP GS 


SD 


1 nach hinten verlaufende Querschnittserie durch eine Larve von Salamandra 
SD dorsaler Teil des Sternums,; SV = ventraler Teil des Sternums. 
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Tritonen sind fiir solche Untersuchungen weniger geeignet, weil bei ihnen, 
wie WIEDERSHEIM festgestellt hat, das Sternum unpaar angelegt wird und 
schon diese Tatsache auf ein modifiziertes Verhaltnis des Sternalapparates 
hinweist. So gross die Ahnlichkeit zwischen den Sternalapparaten der Unke 
und der Salamandrinen auch unzweifelhaft ist, kann ich doch nicht sagen, 
ob sie nicht auf Konvergenz beruhe; bei der Unke entstehen die Taschen- 
bildungen sicherlich nicht durch Verschmelzung zweier lateraler Knorpel, 
wie B und C, Textfigur 30 von WIEDERSHEIM (1892) es uns fiir den Avrolotl 
vermuten lassen. C ist z. B. fiir die Unke ganz undenkbar und konnte nur 
dadurch entstehen, dass Blattchen und Sternalhorn zuerst an jener Seite ver- 
schmelzen und die so entstandenen Knorpelmassen sich nachtraglich ver- 
einigen. Es ist also durchaus moglich, dass die Taschenbildungen der Urodelen 
und der Arciferen nur physiologisch bedingte analoge Gebilde und_ nicht 
miteinander zu vergleichen sind. 

Jetzt muissen auch die Horner selber in ikrer morphologischen Beziehung 
besprochen werden. Bekanntlich haben GEGENBAUR (1876) und nach ihm RuGr 
(1880) sie als Reste echter Rippen aufgefasst. GOrTeE selbst, ihr Entdecker, 
hat sie bauchrippenahnliche Knorpel oder einfach Bauchrippen genannt, eine 
Ansicht, die ich oben als unhaltbar erklart habe. WIEDERSHEIM hat sie spater 
wieder als den Rippen homolog aufgefasst, ohne sie definitiv als Rippenreste 
anzusehen, weil es unwahrscheinlich sei, dass die Rippen je bei den Amphibien 
weiter ventralwarts herabgereicht haben als bei den heutigen Urodelen. Das 
einzig Wichtige fir WIEDERSHEIM ist, dass die Horner zur selben skeleto- 
genen Schicht gehoren wie die Rippen, weil sie einfach als verknorpelnde 
Myocommata aufzufassen seien. Weiter hat W1EDERSHEIM die Blattchen als 
Abkommlinge der Horner angesehen; das ganze Sternum sollte also aus ver- 
knorpelnden Myocommata entstehen, und weil letztere den Rippen homolog 
sind, besassen die Amphibien auch ein costales Sternum. Weiter hat er seine 
Theorie auf Befunde bei Menobranchus gestiitzt, wo metamere ventrale 
Knorpelbogen vorkommen, die dem urspriinglichen Zustand des Amphibien- 
sternums entsprechen, nach welchem das Organ in seiner Gestalt bei den 
modernen Amphibien durch Verschmelzung entstanden sein soll. Nun scheint, 
nach dem erwachsenen Zustand zu urteilen, der Schluss ganz richtig, dass die 
Horner Rippenreste seien, kennen wir doch keine anderen zwischen den 
ventralen Muskeln eingelagerten Skelettelemente, mit Ausnahme der auf den 
Hautpanzer zuriickzufiithrenden echten Bauchrippen. Waren die Horner bei 
der Unke auch als eine verknorpelnde Zwischensehne des Musculus rectus 
entstanden, so ware der Schluss ganz gerechtfertigt. Nun lehrt die Ent- 
wickelung aber, dass, obschon die Horner die Stelle eines ersten Paares von 
Sehnenstreifen einnehmen, diese Lage eine sekundare ist. Wie bereits ge 
schildert, entstehen sie urspriinglich als zwei Streifen dichten Bindegewebes. 
die sich an der Grenze zwischen Linea alba und dem Musculus rectus be- 
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finden. Sobald die Anlagen zu verknorpeln anfangen, kann ihre Verschiebung 

oder besser Wanderung — in die Substanz des benachbarten Musculus 
rectus bereits beobachtet werden. Ob diese Tatsache nun eine wesentliche 
Schwierigkeit bilde, ist eben die Frage; ich glaube es namlich nicht. Denn 
auch wenn die urspriingliche Lage eine longitudinale ist, sind die Linea alba 
und die Myocommata des Musculus rectus doch histologisch ganz homologe 
Gebilde, und ob nun ein Knorpel sich urspriinglich im Myocomma entwickelt 
oder erst in der Linea alba und spiter in das Myocomma wandert, wird wohl 
nicht sehr wichtig sein. 

Zum Teil wiirde ich also bereit sein, mit W1IEDERSHEIM wtbereinzustim- 
men, indem ich das Sternum teilweise costal oder potentiell costal deuten 
wiirde. Der ventrale Teil des Sternums aber bei Bombinator ist ohne Zweifel 
zonaler Herkunft. Es ist also ganz klar, dass das fertige Sternum bei Bom- 
binator nur teilweise ein echtes Sternum ist; es ware aber kaum ratsam, mit 
der alten eingebiirgerten Terminologie zu brechen, bevor die Entwickelung 
des Sternums bei anderen Anurentypen ausfihrlich bekannt geworden ist. 
Es wire jedoch sehr interessant, festzustellen, inwiefern Bombinator unter den 
nuren allein steht mit Bezug auf seinen Sternalapparat. Die wichtigsten 
Punkte zur Untersuchung wiirden dann die folgenden sein: 1. Sind die 
Sternalhérner spezifisch fiir die Unke, oder sind sie streng homolog den 
Gabelisten des Sternums, wie sie hauptsachlich bei den Discoglossiden vor- 
kommen, aber auch in geringerem Masse bei anderen Formen, z. B. den 


Raniden selbst? 2. Sind die Blattchen oder, allgemein ausgedrickt, ein zWel- 


geteiltes Corpus sterni nur bei Bombinator zu konstatieren, oder bilden sie 


einen normalen Bestandteil des Sternums der hoheren Anuren? Kurz aus- 
eedriickt wire das zu lésende Problem folgendes: welches ist der elementare 
Teil des Sternums, oder gehéren sowohl Blattchen als auch Horner zur Bil- 
dung des typischen Anurensternums ¢ 

Als Beitrag zur Lésung des Problems, fiir dessen endgiltige Abklarung 
die Grenzen dieser Arbeit zu eng gezogen sind, habe ich, soweit mein Material 
reichte, einige Anurentypen studiert und versucht, das wichtigste metamorpho- 
tische Stadium in bezug auf den Sternalapparat mit dem erwachsenen Tier 
zu vergleichen. Die untersuchten Gattungen sind Xenopus, Alytes, Rana und 


Hyla; sie dirften fiir die Anuren ziemlich ausreichend sein. 


Il. DIE ENTWICKELUNG DES EPISTERNUMS BEI BOMBINATOR. 


Dass die Hauptfragen, die bei dem Episternum zu losen sind, dieselben 
wie beim Sternum seien, ist in dem geschichtlichen Teil dieser Arbeit schon 
auseinandergesetzt worden, sowie auch, dass die Bezeichnung F pisternun 
bei den Anuren nicht gebraucht werden sollte, weil sie zur Verwechselung 


mit dem Episternum der Reptilia fahren konnte — ein Gebilde, das ohne 
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Zweifel ein reiner Deckknochen ist —, eine Annahme, die fiir das sogenannte 
Episternum der Anuren ganzlich ausgeschlossen ist. Die Bezeichnung Pro- 
sternum ist vielleicht noch vorzuziehen, nur koénnte man sich dann vorstellen, 
das Gebilde entspreche dem Saugetier-Prosternum, was heutzutage wohl nie- 
mand behaupten wird. Will man jedoch der Tradition zuliebe den Namen 
Episternum behalten, so muss man sorgfaltig unterscheiden zwischen dem 
deckknochenartigen E pisternum (Interclavicula) der Reptilien und dem knor- 
peligen oder dem knorpelig vorgebildeten EF pisternum der Anuren, wie GEGEN- 
BAUR es zu tun pflegte. 

Uber die Entstehung des Episternums herrscht grosserer Einklang als 

uber diejenige des Sternums. Die sehr komplizierte Theorie von G6tTTr 
(1887), nach welcher das Episternum aus der ,,Clavicula’ — mit welcher 
3ezeichnung er sowohl die Clavicula als auch das Procoracoid zusammen- 
fasste — entstehen soll, ist wohl ein Irrtum. Licnitz (1897) hat nach- 
gewiesen, dass, was GOrtTe fur die Anlage des Episternums ansah, tatsachlich 
ein Fortsatz der Clavicula sei, und dass das wirkliche Episternum sich viel 
weiter nach vorn zu entwickele. Licnitz (1897) und WIEDERSHEIM (1892) 
sind eigentlich zu den gleichen Resultaten gelangt. Ersterer hat die Entwicke- 
lung beschrieben wie folgt: Sternum und Episternum entstehen paarig im 
dichtfaserigen, den Raum zwischen den Musculi recti ausfillenden Binde- 
gewebe; er hat die Entwickelung auch als costal aufgefasst. WiiDERSIIcIM 
hat behauptet, das Episternum sei dem Sternum ganz homolog; die paarigen 
Episternalanlagen seien einfach eine sich nach vorn verdichtende Partie jenes 
Teiles des Ranidensternums, der zwischen die Epicoracoidea hineinwachst. 
WIEDERSHEIM und LiGnitz vertreten also beide die Theorie der myocomma- 
tosen Herkunft des Episternums. W. Parker (1868) hat das Episternuni 
Omosternum genannt, weil er glaubte, es werde paarig von dem medianen 
Teil des Giirtels abgegliedert. Diese Theorie hat ebenso wie diejenige von 
GOrTTe keinen Anhang gefunden. 

Die Entwickelung des FE pisternums bei Bombinator darzustellen, ist eine 
Arbeit, die viel Geduld erfordert, und die dann erst noch von glucklichen 
Zufallen abhangig ist. Die klassischen Untersucher wie GOTTE und andere 
haben es nie beobachtet. BRAus (1919) hat es zuerst in Aufhellungspraparaten 
gesehen; dass es aber spat entstehen muss, beweist die Tatsache, dass es selbst 
bei jungen Unken noch nicht nachgewiesen werden konnte. In ungefarbten 
erwachsenen Exemplaren habe ich es in 74 Fallen nie mit unbewaffnetem 
Auge feststellen konnen. Mit der LunpvALv’schen Doppelfarbungsmethode 
habe ich keinen Erfolg gehabt, wie ich oben schon erwahnte. Um aber soviel 
wie moglich uber die Entwickelung herauszufinden, habe ich Bombinator- 
Larven nach vollendeter Metamorphose noch zwei Monate weitergeztchtet, 
jede Woche ein paar fixiert und nachher Schnittserien hergestellt. Die Stelle, 
wo man die vermutliche Anlage suchen wiirde, ist natiirlich der prozonale 
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leil der Bauchlinie; in keinem Fall aber zeigte sich hier irgendwelche Diffe- 
renzierung, die von dem normalen histologischen Bau einer Linea alba ab- 
Episternum ppp, weicht. Zur Kontrolle habe ich zwei 
wil — im Freien gefangene junge Unken von 
verschiedener Grosse und ein vollstan- 


dig erwachsenes Weibchen untersucht ; 


diese drei wiesen nun tatsachlich ganz 
4; deutliche Spuren des Episternums auf. 

Bei der kleineren der jungen Un- 
; ; ken war die Linea alba nach vorn ganz 
“normal, wurde aber allmahlich gegen 
a ; den Gurtel zu breiter und dicker; hier 


.7 - fing auch die Art des Gewebes an, sich 
Fig. 16. Querschnitt durch den vorderen Teil 
des Brustschulterapparates eines erwachsenen 
Bombinators, um die Lage des knorpeligen aussah und die Zellen mehr ausein- 


Episternums zu zeigen. 


zu andern, indem sie weniger dicht 


anderwichen; diese Gewebsart ist sehr 
typisch fur ein verknorpelndes Myocomma. Die Anlage, die auf dieser Stufe 
eine unpaare Verdickung ist, hat mit dem Procoracoid nichts zu schaffen; 
letzteres ist schon fest verknorpelt und ist nur ein zufalliger Nachbar des 
E pisternums. Die Anlage ist auf diesem frihen Stadium auch nicht zwischen 
den Muskelmassen des Musculus sternohyoideus, sondern zwischen den 
Musculi coraco-brachiales gelegen. Bei einem alteren Stadium waren die Ver- 
haltnisse nicht wesentlich verschieden von denjenigen beim jiingeren. Das 
Gsewebe, obschon noch nicht einmal vorknorpelig, war jedoch weiter in dieser 
Richtung fortgeschritten und — was bedeutungsvoll ist — war ganz deutlich 
paarig differenziert, so dass auf diesem Stadium das Episternum wirklich 
einen paarigen Ursprung aufwies. 

Das erwachsene Exemplar zeigte ein deutliches knorpeliges FE pisternum 
(auf Textfigur 16 abgebildet); die Spalte, die in der Figur vorkommt, ist 
der Kehltasche, die meistens vor dem Gurtel anzutreffen ist, zu verdanken. 
Es besteht kein Zweifel, dass das knorpelige Episternum aus den bei den 
Larven beschriebenen Anlagen hervorgegangen ist, denn seine Lage in bezug 
auf den Girtel und die Muskulatur ist genau die gleiche wie bei diesen. Bei 
der Unke entsteht das Episternum also als eine verspatete Verknorpelung des 
Myocommas des Musculus coraco-brachialis und weist eine transitorische 
Paarigkeit auf. Beim Frosch entwickelt sich das Episternum auf genau die- 
selbe Weise und die Schlussfolgerungen und Vergleiche, die von allgemeiner 


Bedeutung sind, werden dort besprochen. 
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lil. DIE DECKKNOCHEN DES SCHULTERGURTELS. 
a Das am. 


Die Geschichte der Entdeckung dieses Knochens ist schon geschildert 
worden, auch ist darauf hingewiesen worden, dass wir die Kenntnis seiner 
Existenz bei den Anuren den Arbeiten von Bravus verdanken, der ihn 1908 
(1909) bei Bombinator entdeckte. Es ist nur die Frage, ob man den Knochen 
nicht Supracleithrum nennen sollte und den Namen Cleithrum fir Deck- 
knochen, die als Belag auf der Scapula vorkommen, behalten sollte. Dabei soll 
aber erwahnt werden, dass die Suprascapula kein selbstandiges Element bei 
den Anuren ist, sondern nur als oberer Teil der Scapula betrachtet werden 
darf und es schon deswegen vielleicht wiinschenswert ware, die Bezeichnung 
Cleithrum beizubehalten, nach welcher das Cleithrum jener Deckknochen 
ware, der in verschiedener Ausdehnung auf der Suprascapula zu finden ist. 
3raus hat die Grosse des Knochens bei verschiedenen Anuren in seiner 
Arbeit von 1919 untersucht. Bei Bombinator bedeckt das Cleithrum fast die 
ganze aussere Oberflache der Suprascapula; der kraniale Rand ist verdickt 
und enthalt einen Markraum. Obschon bei einigen Anuren das Cleithrusm 
auch auf der inneren Flache der Scapula vorhanden ist, ist das bei der Unke 
nicht der Fall. 

Die Griinde, die Braus bewegten, das Cleithrum als einen Deckknochen 
aufzufassen, sind die gleichen, die auch fiir die Clavicula massgebend sind; 
die wichtigsten sind die Existenz einer trennenden Gewebeschicht zwischen 
Cleithrum und Suprascapula und ihre lockere Verbindung miteinander wtber- 
haupi, so dass es bei Bombinator méglich ist, die knorpelige Suprascapula 
von dem Cleithrum ganzlich wegzupraparieren. Die Entwickelung des ,,kno- 
chernen Teiles der Suprascapula’, wie es fruher immer genannt wurde, war 
nur unvollkommen bekannt; man hat es immer fiir selbstverstandlich ge- 
halten, dass er eine verknocherte Partie der Suprascapula darstelle. So findet 
man, dass GOtTe die Clavicula einfach als Periostverknocherung des unter- 
liegenden Knorpels auffasst, weil die Schicht, die zwischen den beiden vor- 
kommt, auch zwischen der Suprascapula und seinem knochernen Teil zu 
finden ist. Es fallt ihm gar nicht ein, dass es sich hier um ein deckknochen- 
artiges Gebilde handeln konnte. 

Wahrend Braus die Natur des Cleithrums auf vergleichend-anatomische 
Weise feststellte, enthalt die vorliegende Arbeit die ersten histologischen 
Untersuchungen iiber seine Entwickelung im Lichte seiner neuen Deutung. 
Als Hauptzweck nahm ich mir — wie auch bei der Clavicula — vor, das 
Problem der Herkunft der Zellen, die das Cleithrum aufbauen, festzustellen. 
Es ist wirklich sonderbar, dass gerade diese Seite der Frage, die mir sehr 
wichtig scheint, nie grosse Aufmerksamkeit bei den klassischen Clavicula- 
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Forschern wie GOTTE und GEGENBAUR erregte; man hat wohl die Deutung 
der verschiedenen Teile beim ersten Auftreten der Verknocherung diskutiert, 


hat aber nie sorgfaltig das Verhaltnis der fruhesten Anlage zur Cutis studiert. 


Dieser Punkt ist aber ebenso wichtig fiir das Cleithrum wie fiir die Clavicula, 


weil die ersten Anlagen dieser beiden Knochen bis in ihre kleinsten Einzel- 


heiten einander ganz ahnlich sind und dieselben morphologischen Betrach- 


tungen fur sie beide gelten. Die einzigen Stadien, die fiir die Entwickelung 


der Deckknochen des Schultergurtels wirklich wichtig sind, sind diejenigen 


des ersten Auftretens der Knochensubstanz; die spatere Entwickelung ist ein 


einfaches Weiterwachsen, indem sich der Knochen allmahlich dem erwach- 


senen Zustande nahert. 


Stadium 4. Man findet die friiheste Anlage des Cleithrums auf 


diesem Stadium, nur muss man zuweilen ein paar Serien schneiden, bevor 


Ed man den richtigen Mo- 
Cu 


ment trifft; denn bei 


zwei augenscheinlich ganz 


gleichaltrigen Larven kann 


im einen Falle das Clei- 


thrum schon’ fest. ver- 


knOchert sein, wahrend es 
im anderen noch locker 


und bindegewebsartig er- 


scheint. Die letztere Phase 


Yeithrum ist in Textfigur 17 ge- 


zeichnet. Das Cleithrum 


erscheint hier als dichter 


Ps renten, fast gleichartigen 
Zellen bestehend, der un- 

mittelbar auf der Supra- 

Fig. 17 durch die dorso-laterale Gegend von ; 2 

Bor I A. Das Cleithrum, hier noch auf einer scapula hegt. Nach unten 

bindegewebsartigen Stufe, liegt gegen die Suprascapula, un ; 
bindegew ge Stufe, liegt gegen die Suprascapula, und ist die Anlage in Binde- 


unmittelbarem Zusammenhang mit der Cutis. 


gewebsfaserstrange, die 


allmahlich in die angrenzende fibrése Cutis tbergehen, ausgezogen. Diese 


Linien geben unzweifelhaft die Richtung an, langs welcher das Cleithrum 


formative Substanz aus der Cutis bezieht. Dass die Anlage nicht in 


der Mitte der Cutis entsteht, kann jeder begreifen, der die schwam- 


mige, ausserst undichte Cutis der Anurenlarven in diesem Alter kennt. 


Das Hdchste, das von einem in dieser Gegend entstehenden Deckknochen 


zu erwarten ist, ist, dass er an die Cutis unmittelbar angrenzt und 


dass aus der Struktur des Gewebes zu schliessen ist, dass die Anlage wirk- 
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lich eine Verdichtung der Cutis sei. Bei keiner der von mir untersuchten 
Larven ist die deckknochenartige Natur des Cleithrums aber so klar zu sehen 
wie diejenige der Clavicula. Dass diese Tatsache wirklich, wie oben erklirt, 
der dicken Cutis zu verdanken ist, erhellt sehr schén aus dem Aussehen der 
Cutis in jener Gegend, wo die Clavicula sich entwickelt: dort ist sie nicht 
so schwammig und locker, weil sie durch die Kiemenhodhle zusammengedrickt 
und verhindert wird, eine zu grosse Ausdehnung zu erreichen. Die Anlage 
des Cleithrums aber kénnte unméglich als eine Verdickung im lockeren Ge- 
webe aufgehangt sein, sondern sie erscheint in jenem Teil der Cutis, wo sie 
am besten durch eine Unterlage gestiitzt wird, mit anderen Worten, gegen 


Q 


S 


Fig. 18. Querschnitt durch Bom- Fig. 19. Eine dhnliche Phase wie Fig. 18 

binator, Stadium A, um das unter schwiicherer Vergrésserung. Die Cu- 

Auftreten der Knochensubstanz tis ist durch einen Lymphraum in zwei Teile 

und das Entstehen der trennen- gespalten. Aus dem inneren Teil baut sich 
den Schicht zu zeigen. das Cleithrum allmahlich auf. 


die Suprascapula. Selbstverstandlich ist eine Wanderung in die Tiefe spater 
deswegen nicht mehr notig. 

Die Verknocherung des Cleithrums findet, wie schon gesagt, auch in 
Larven von Stadium A statt. In Textfigur 18 ist das erste Auftreten der 
Knochensubstanz bei starker Vergrosserung gezeichnet. Der Knorpel ist 
wieder der vordere Rand der Suprascapula. Wahrend nun nach vorn die An- 
lage des Cleithrums als jener oben geschilderte Gewebsfleck zu beobachten 
ist, sieht man in mehr nach hinten gelegenen Schnitten, dass Knochensubstanz 
gegen die aussere Peripherie der Anlage zwischen den Zellen auftritt. Die 
gegen die innere Peripherie gelegenen, der Suprascapula angrenzenden Zellen 
erfahren aber keine Veranderung und verbleiben in dem bindegewebigen Zu- 
stand, der fur die junge Partie der Anlage charakteristisch ist. Es ist also 
klar, dass schon beim ersten Auftreten der Verknécherung des Cleithrums 
eine trennende Schicht zwischen ihm und der Suprascapula zustande kommt 
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und dass jene Schicht einfach eine unverknécherte Partie der urspriinglichen 
Anlage ist, die keine weitere histologische Differenzierung erfahrt und ihren 
embryologischen Charakter selbst beim erwachsenen Tier beibehalt. Zur be- 
sonderen Onentierung habe ich in Textfigur 19 noch ein weiteres Bild aus 
derselben Serie gezeichnet. Der obere Teil der Anlage ist noch nicht ver- 
knochert, weist aber schon die fibrése Schichtung der Gewebe auf, die der 
Ossifikation der Deckknochen des Schultergiirtels oft vorangeht. Nach unten 
ist schon Knochensubstanz entstanden und die Schicht zwischen Cleithrum und 
Suprascapula ist sch6n entwickelt; sehr deutlich ist auch in dieser Gegend 
der Zusammenhang zwischen der hinteren unverknécherten Partie der Anlage 
und den innerhalb des Lymphraumes vorkommenden Cutisfasern. Dass das 
Cleithrum also ein echter Deckknochen ist, kann gar nicht bezweifelt werden; 
es als Perichondrium der Suprascapula aufzufassen, ware ganz grundlos. Die 
Schicht ist sogar, wie die Zeichnung angibt, durch eine Spalte von der Supra- 
scapula getrennt. 

Altere Stadien. Mit dem Auftreten der Verknécherung ist die 
wichtigste Etappe der Entwickelung des Cleithrums vorbei. In den folgenden 
Stadien beobachtet man eine allmahliche Wucherung des Knochens iiber dic 
ganze Oberfluche der Suprascapula; dorsalwarts erreicht er ihre Spitze aber 
nie. Auf der Scapula ist er nie zu beobachten; sie verknéchert in ganz nor- 
maler Weise wie das Coracoid: die verknécherte Rinde schliesst sich un- 
mittelbar dem inneren Knorpel an, spater entsteht ein zentraler Markraum 
wie bei gewohnlichen Rohrenknochen. 

Die histologischen Veranderungen, die das Cleithrum spater erfahrt, be- 
ziehen sich meistens auf die Markraume. 


Ed 
Utis ‘ In Textfigur 20 ist ein Schnitt durch eine 
Larve (Stadium C) dargestellt, welcher 


das Cleithrum in einem typischen jungen 
Zustand aufweist. Der Schnitt geht durch 
die Krummung der Suprascapula, die in- 
folgedessen zweimal auftritt. In der Bucht 


liegt das Cleithrum, das hier noch eine 


fibrése Struktur hat, aber schon von 

Markraumen und Knochenkanalen durch- 
y" oF ot” zogen wird. Der grosse Markraum besitzt 
eine Ausmundung nach aussen, was beim 


Fig. 20. Querschnitt durch Bombinator, Cleithrum sehr oft vorkommt. Es ist wich- 


Stadium C. Das Cleithrum hat jetzt einen 


Me he ; tig, dass selbst in diesem Alter die Cutis 

grossen Markraum entwickelt; nach oben 

bleibt der Zusammenhang mit der Cutis noch immer sehr deutlich mit dem Clei- 
noch bewahrt. 


thrum zusammenhangt; dies ist der Fall 
an seiner oberen Spitze, wo das faserige Cleithrum in die Bindegewebsfasern 
der Cutis ubergeht. Nach unten trennt ein Muskel den Knochen von der Cutis. 
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Eine Betrachtung muss noch angestellt werden, die meiner Ansicht nach 
nicht unwichtig fiir die Herkunft und die Wachstumsvorgange des Cleithrum: 
sein kénnte. Auf einer noch jungen Altersstufe wird die Cutis bei den Anuren 


von den unterliegenden Organen durch das Entstehen der grossen subcutanen 
Lymphlacunen geschieden. Nun ist die Frage: wachst das Cleithrum nur durch 
Teilung der Zellen der urspriinglichen Anlage, oder werden spater immer 
noch Zellen aus der Cutis herbeigezogen? Alles scheint dafiir zu sprechen, 
dass der Knochen auf beide Arten wachst. Aus Textfiguren 19 und 20 ist 
weiter zu ersehen, dass die Lymphraume einfach durch Spaltung der Cutis 
entstehen, und dass das Cleithrum mit dem inneren Teile in unmittelbarer 
Verbindung steht und mit der ausseren durch Vermittlung von Bindegewebs- 


brucken, von welchen eine in Textfigur 20 vorkommt, kommuniziert. 


Dre Clavicula 


Die Claviculafrage ist, wie in den geschichtlichen Betrachtungen tiber 


den Anuren-Schultergiirtel geschildert wurde, fast so alt wie die vergleichende 
Anatomie selbst. Eine cause célébre wurde sie aber zu der Zeit, als GOTTr 
und GEGENBAUR tiber das gleiche Thema arbeiteten. Die einzige wichtige 
Frage, die man zu losen versuchen mochte, ist, ob der Knochen, der in ziem- 
lich konstanter Begleitung des vorderen Astes des Coracoidalabschnittes des 
Schultergiirtels bei Anuren auftritt, deckknochenartiger Natur sei. Meiner 
Ansicht nach kann nur eine sehr genaue Untersuchung der friihesten Anlagen 
dieses Knochens eine endgiltige Losung dieser Frage zur Folge haben. 
Unwillkurlich fragt man sich, ob die alte Unterscheidung zwischen Er- 
satzknochen und Deckknochen — die ursprtinglich von GEGENBAUR vor- 


geschlagen wurde — alle moglichen Knochenarten auf ihre Herkunft zuriick- 
fuhren lasse. Mir scheint es, als ob die Bezeichnung ,,Deckknochen” weniger 
befriedigend sei als der englische Ausdruck ,membrane bone” (deutsch: 
Hautknochen) ; denn sehr oft deckt ein Deckknochen tatsachlich nichts, auch 
wenn er seinem Ursprung nach ein membrane bone ist. Wie das auch sei, 
unsere Begrifie tiber die Sache sind im allgemeinen so: ein Deckknochen ist 
ein Knochen, der in der Cutis (Corium), der inneren Schicht der Haut, als 
eine sich spater verknéchernde, bindegewebsartige Verdichtung entsteht. Ein 
E-rsatzknochen hingegen (englisch: ,,cartilage bone’’) ist ein solcher, der aus 
direkter Verknocherung eines Knorpels hervorgeht. Das Auftreten von Knor- 
pel in der Entwickelung eines Knochens wird allgemein als ganz entscheidend 
fur seine nicht deckknochenartige Natur gehalten. Die wenigen scheinbaren 
Ausnahmen von dieser Regel beruhen sicherlich auf Irrtiimern. Natiirlich tritt 
oft sekundarer Knorpel beim Verknéchern eines Knochens auf, z. B. beim 
Dentale; in einem solchen Falle ist der Knorpel aber als Neomorph oder 
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Neubildung anzusehen. Die neue Stellungnahme, die Braus (1919) ein- 
genommen hat, kann ich nur als sehr gefahrlich bezeichnen und sie kann 
grosse Verwirrungen in der vergleichenden Osteologie verursachen. Ich denke 
an einige Satze auf Seite 31 seiner Arbeit, wo er sich also ausspricht: ,,Ein 
Knochen, der im einen Falle von Corium-(Cutis-)zellen gebildet wird, entsteht 
im anderen Falle aus Zellen des Perichondriums, ohne dass seine morpho- 
logische Natur dadurch leidet.” Ein solches Phanomen nennt er ,,Imitation”, 
verbessert aber dadurch die Sache kaum. Am sichersten ware es, vorlaufig 
jedenfalls noch streng an den alten Begriffen festzuhalten und lieber konser- 
vativ als zu radikal zu sein. Konnte man dann beweisen, dass das genannte Kno- 
chenelement des vorderen Astes des Gurtels wirklich aus Cutiszellen entsteht, 
so ware damit auch seine deckknochenartige Natur festgestellt. Die Betrach- 
tungen, die fur das Cleithrum gemacht wurden, gelten auch fur die Clavicula; 
beide Knochen entwickeln sich in genau gleicher Weise. Die Unterschiede 
beruhen auf rein mechanischen Bedingungen und werden durch die verschie- 
dene Lage hervorgerufen. Das Cleithrum entwickelt sich in der Cutis der 
RKuckenseite, wo die Haut im Wachstum gar nicht gehemmt wird. Die Clavi- 
cula aber entsteht in der Haut jenes ventralen Teiles des Korpers, der noc! 
durch den Kiemendeckel bedeckt und zusammengeschniirt ist. Uberdies liegt 
sie zwischen dem Herzen und der noch nicht durchgebrochenen vorderen 
Extremitat. Alle diese Tatsachen verhindern, dass die Cutis hier sehr dick 
und fibros wird wie in jener Gegend, wo das Cleithrwm sich entwickelt. Die 
einzigen wichtigen Stadien fiir die Clavicula sind auch nur jene, in welchen 
Verknocherung zum ersten Male auftritt. Nun ist die Entwickelung in den 
Serien von Bombinator nicht so typisch wie in einer Alyteslarve von gleichem 
Alter, das etwa Stadium 4 der Unkenserien entspricht. Die Zeichnungen be- 
ziehen sich also fur die frihesten Stadien auf A/ytes, von welchen die ent- 
sprechenden Bilder fur die Unke nur in wenig belangreichen Punkten ab- 
weichen. 

In einer von vorn nach hinten verlaufenden Schnittserie erscheint erst 
ein dichter Fleck in der Cutis. Die Kerne sind rundlich und nicht gross, 
gleichen in allen Teilen denjenigen der umgebenden Cutis. Zunachst erscheint 
langs dem beschriebenen Gewebsfleck ein Komplex von Zellen mit grésseren 
und langlicheren Kernen. An seiner Stelle tritt weiter hinten der Knorpel: 
das Procoracoid auf, wahrend die Verdichtung noch unverandert bestehen 
bleibt. Noch weiter nach hinten ist eine schwache Ausbildung von typischer 
mit Bleu de Lyon gefarbter Knochensubstanz zwischen den zentral gelegenen 
Zellen des Gewebsflecks zu erkennen. In Tafelfigur 2, die einen Schnitt dar- 
stellt, der noch weiter hinten gefihrt ist, ist die Knochensubstanz schon von 
dem umgebenden Hof der formativen Zellen abgegrenzt; jener Teil dieser 
Zellen, der sich noch zwischen Knochen und Knorpel befindet, wird nachher 


eine Schicht, wie sie schon beim Cleithrum beschrieben worden ist; die Schicht 
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ist meiner Ansicht nach auch hier rein dermalen Ursprungs und hat mit dem 
Knorpel nichts zu tun. 

Die Entwickelung der Clavicula als Deckknochen kann also unmoglich 
noch typischer vor sich gehen; in jeder Hinsicht ist sie mit den aitbekannter 
Deckknochen des Schadels, wie z. B. dem Frontoparictale oder Parasphenoid, 


Cu Ph Gh 


Psph 


Br Sk ++ 


BRm 


ZV 


M. sthy BR Ed H Ci Pe 
Fig. 21. Querschnitt durch eine Alyteslarve von gleichen Alter wie Bombinator A, 
zur Erklirung der Entwickelung der Clavicula. BRm = Branchialraum,; BrSk = 
Branchialskelett; Cl = Clavicula; Cu = Cutis; Ed = Epidermis; Gh = Gehirn; 
H = Herz; K = Kiemen,; KZ = Knorpelzellen; Msthy = Musculus sternohvoideus ; 
Pe = Procoracoid; Ph= Pharynx; Psph = Parasphenoid; VB = Vorderbein; 
ZV = Zellverdichtung. 


zu vergleichen. In Textfigur 21 ist das Parasphenoid mit Absicht eingezeich- 
net; es entwickelt sich ganz nahe der Basis cranii in der unteren Peripherie 
der Cutis des dorsalen Daches des Pharynx in einer Weise, die stark an das 
Cleithrum erinnert. Die Clavicula aber entsteht wirklich als eine Verdichtung 
in der ganzen Dicke der Cutis. Man kann heute die alten Kontroversen tber die 
Clavicula nicht mehr recht verstehen. Die GOtTE’sche Anschauung: das Pro- 
coracoid und die Clavicula seien zusammen als Clavicula aufzufassen, ist fir 


5I 


| \\ \ ety | 
a 
: 
: 


204 


CORNELIUS G. S$. DE VILLIERS 


die moderne vergleichende Anatomie schon deswegen nicht mehr verwendbar, 
weil unter der Bezeichnung Clavicula jetzt ein reiner Deckknochen verstanden 
wird und da, wo wie z. B. beim Menschen Reste des Procoracoids in sie auf- 
genommen sind, wird der fertige Knochen nur im historischen Sinne Clavi- 
cula genannt. Die Nomenklaturen von W. PARKER, GOTTE und WIEDERS- 
HEIM (1892) sind alle durch die Tatsache hinfallig geworden, dass der 
Knochen von der Cutis herstammt und eine gemeinsame Bezeichnung fur den 
Knorpel und den begleitenden Knochen selbstverstandlich ausgeschlossen ist. 

Von einer die Clavicula und das Procoracoid umschliessenden Kapsel 
habe ich nichts gesehen, wiirde auch nicht grossen Wert auf ihr Vorhanden- 
sein legen, denn ein solches Gebilde wirde sicherlich nur nachtraglich aus 
mechanischen Griinden entstehen, und gerade bei einem lose aufsitzenden 
Deckknochen ware ihre Ausbildung sehr wiinschenswert, damit der ganze 
vordere Ast eine grossere Festigkeit bekommen konnte. BROOM (1908) hat 
W. Parker’s Nomenklatur angenommen und erachtet die claviculare Deutune 
aus palaontologischen Griinden als sehr unwahrscheinlich, weil die Vorfahren 
der .dnura, Protriton-artige Amphibien, mit oberflachlichen Clavicule und 
Interclavicule ausgestattet gewesen sein miussten und die Wanderung der 
Clavicule in ihre jetzige, von den Brustmuskeln bedeckte Lage kaum glaublich 
sei. Dieser Einwand ist aber mit Hilfe der Entwickelungsgeschichte leicht zu 
entkraften: ein ahnliches Beispiel haben wir in den Bauchrippen, die aus der 
Cutis in die Bauchmuskulatur hineinwandern. Die Clavicula wird auch ganz 
nachtraglich von der Muskulatur bedeckt und von der Cutis getrennt: in den 
friihen Stadien sind die Muskeln am Procoracoid befestigt und erst spater 
wird die Clavicula auch in den Komplex gezogen und erreicht so ihre gedeckte 
Lage. 

Die spatere Entwickelung der Clavicuia dirfte nur in dem Falle inter- 
essant sein, wenn sie das Procoracoid ganz umwachst, was bei den Anuren- 
typen, die ich untersuchte, nie der Fall ist. 


Braus legt grossen Wert auf das Auftreten eines selbstandigen Mark 


raumes in der Clavicula. Ich werde aber spater bei der Besprechung des 


Coracoids zu beweisen versuchen, dass dieses Merkmal nicht zuverlassig 


genug ist. 


IV, EINIGE BEOBACHTUNGEN UBER DIE ENTWICKELUNG 
DES SCHULTERGURTELS, INSBESONDERE DES STERNUMS, 
BEI EINIGEN ANDEREN ANURENTYPEN. 


a. Xenopus. 


Fir die Entwickelung der Clavicula und des Cleithrums waren die we- 


nigen alteren Larven, die ich bekam, leider zu alt oder zu jung. Das erste 
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Stadium, das fiir diese Organe in Betracht kommen konnte, war eins mit 
bereits verknécherten Deckknochen. In bezug auf das Alter ist es mit Stadium 
C der Unkenserie zu vergleichen: der 
Schwanz hatte offenbar die maximale Lange 
erreicht und Vorder- und Hinterbeine waren 
beide in Gebrauch; erstere aber sind bei 
Xenopus verhaltnismassig viel kurzer als bei 
gewoOhnlichen Anurenlarven ; bekanntlich sind 
sie auch beim erwachsenen Tier viel kurzer 
als die Hinterbeine. 

Bei der genannten Larve hatte das 
Cleithrum schon eine fast erwachsene Ge- 


stalt und nach vorn war bereits der grosse 


Markraum, der das V-f6rmige Cleithrum die- 
ses Tieres charakterisiert, ausgebildet und 
besass eine Ausmundung nach aussen (Text- 


figur 22). Dorsalwarts war der Knochen 


noch im Zusammenhang mit der Cutis, ven- 
tralwarts aber von ihr durch Muskulatur ab- 
getrennt. Die trennende Gewebsschicht war 


in ublicher Weise zwischen Cleithrum und 
Suprascapula vorhanden. Die Scapula selber 
zeigte noch keine VerknGcherung und war 
noch verhaltnismassig gross. 

Die Clavicula war schon fest ver- ‘ig. 22. Das Cleithrum bei 
kndchert; weil aber die Cutis hier nicht 
gefaltet ist wie bei Bombinator, hat sie sich wieder dick und schwammig ent- 
wickelt, so dass die Clavicula wieder an ihrem inneren Rand liegt, fest an 
das Procoracoid angeschmiegt. Der Zusammenhang mit der Cutis bleibt aber 
doch bestehen, Von dem Sternum war gar nichts zu sehen, die inneren Rander 
des Musculus rectus wiesen keine Verdichtung auf und die hinteren Enden 
der E picoracoidea zeigten auch nichts, das mit den Blattchenanlagen bei Bom- 
binator verglichen werden konnte. 

Das zweite Stadium war schon ein junger Xenopus, der sich von erwach- 
senen Exemplaren nur durch seine geringere Grosse unterschied. Eine grosse 
Liicke war offenbar zwischen ersterem und letzterem Stadium vorhanden. 
Die beiden Halften des Girtels haben einander nicht allein schon erreicht — 
wahrend sie im letzteren Stadium weit getrennt waren —, sondern greifen 
schon mit den hinteren Enden der E picoracoidea iibereinander. Uber das 
Cleithrum ist nichts weiter von Interesse zu konstatieren: es ist weiter- 
gewachsen, ohne wichtige Veranderungen erfahren zu haben. Dasselbe gilt 


auch fiir die Clavicule, die hier aber grosse Knochen geworden sind und in 
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der Mittellinie aneinanderstossen. Bei dieser Larve habe ich Befunde gemacht, 
die die neuen Feststellungen von Bravs in bezug auf die Wichtigkeit der 
Entwickelung eines selbstandigen, exzentrisch zum Knorpel — dem Pro- 
coracoid — gelegenen Markraumes in Frage stellen. Die Entwickelung von 
Clavicula, Coracoid und Cleithrum zeigt, dass Markraume ausserst variierende 
Gebilde sind. So kénnen beim Cleithrum ein oder mehrere vorkommen, die 
geschlossen sein oder nach aussen ausmunden kénnen. Sogar die exzentrische 
Lage bei der Clavicula von Rana tigrina scheint mir nicht so sehr wichtig, 
insofern sie spezifisch verschieden von der Lage des Markraumes beim Cora- 
coid sein soll; denn tatsachlich kann die Verknocherung des Coracoids so 
vor sich gehen, dass Bilder zustande kommen, die demjenigen von Rana 
figrina genau entsprechen. In Textfigur 23 wird eine solche Zeichnung eines 
uerschnittes von dem Coracoid auf diesem Stadium gegeben; der Markraum 
des Knochens kommuniziert mit dem grossen inneren Markraum und mundet 
auch nach aussen. Ich habe samtliche Schnittserien, die ich besitze, nach- 
gesehen, aber ich habe nie wieder solche Verhaltnisse angetroffen; an der 
Deutung dieses einen Befundes kann aber nicht gezweifelt werden. 
vernum zeigt hier sehr merkwurdige Verhaltnisse, die fir den Ver- 
gleic lem Sternum der Phaneroglossa ausserst wichtig sind. Das filz- 
artige be, in welchem die Sternalanlagen zu sehen sind, erinnert an das- 
jenige von Rana und Hyla, hauptsachlich an das der letzteren, obschon die 
Epicoracoidea nicht so weit ubereinandergreifen. Die Arciferie ist hier aber 
eine eigentumliche, weil sie nur nach hinten in der coracoidalen Gegend vor- 
kommt; nach vorn nahern sich die Girtelhalften nur und greifen nicht uber- 
einander. 
In einer von vorn nach hinten verlaufenden Serie (Textfigur 24) er- 
scheint das Sternum zuerst in Gestalt von zwei Knorpelstreifen unter den 
E picoracoidea, und zwar an der Stelle, wo diese noch 
Markraum ibereinanderliegen. Solche Schnitte sind auch bei der 
Ilytes und bei Hyla zu sehen. Die Verhalt- 
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Corecsid nisse stimmen aber sehr sch6n mit denjenigen bet 
Hyla tberein. Die typischen Taschenbildungen sind 
' hier, genau wie bei Hyla, aus filzartigem Gewebe 
j- Entstchender gebildet. Die bereits genannten Knorpelstreifen er- 

Unverknocherter  scheinen als durchsichtige Flecke in diesem Gewebe. 
Knorpel ~~ \Veiter nach hinten sind auch entsprechende dorsale 
ig. 23. Querschnitt eines | Verknorpelungen zu sehen, die sich mit den ventralen 


y 
oracoids mit selbstindi- 


} 


gem Markraum in der Vereinigen und so eine knorpelige Tasche bilden, in 


Knochensubstanz. (Xeno- welcher das Epicoracoid liegt. Die Taschen ver- 

, schmelzen in dieser Serie nicht miteinander, obschon 
sie sehr nahe in der Mittellinie aneinanderricken. Nach hinten verschwinden 


die dorsalen Dacher der Taschen und nur ihre ‘ventralen Partien bleiben 
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bestehen. Die fiinf wichtigsten Schnitte sind in Textfigur 24 abgebildet. Es 
ist klar, dass das Sternum sich bei Xenopus aus vier Knorpelelementen ent- 


Fig. 24. Querschnittserie des Sternums einer postmetamorphotischen Xenopuslarve. /G 

= Filzgewebe; DK = dorsales Knorpelelement; WK = ventrales Knorpelelement. (Der 

Klarheit wegen sind die Epicoracoide in dieser Figur schwarz angedeutet, obschon sie 
knorpelig sind.) 


wickelt: aus zwei dorsalen und zwei ventralen. Der Verschmelzungsprozess 
ist aber nicht wie bei der Unke, wo erst die unteren Elemente unter sich 
verschmelzen, um sich dann mit den ebenfalls verschmolzenen dorsalen Ele- 
menten zu vereinigen. Ich méchte lieber keinen zu weitgehenden Vergleich 
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zwischen der Unke und Xenopus in bezug auf das Sternum ziehen, obschon 
die Folgerung sehr verlockend ware, dass die dorsalen Elemente den H6rnern, 


die ventralen den Blattchen der Unke entsprechen. Ohne jedoch die Ent- 


wickelung von Xenopus ausfuhrlich zu kennen, kann man das alles nur als 


grosse Wahrscheinlichkeit andeuten. Die belangreichen Tatsachen, die aus 
dieser Serie uberhaupt herauszufinden sind, sind: a) die Ungiiltigkeit eines 
selbstandigen Markraumes als Merkmal zum Unterscheiden von Deckknochen 
und Periost; b) das Vorkommen von -Irciferie in der hinteren Gegend des 
Schultergurtels und c) die Paarigkeit des Sternums, hervorgerufen durch eine 
noch tiefer gehende Vierzahligkeit seiner Elemente. Als letzter wichtige1 
Punkt soll noch die Tatsache erwahnt werden, dass die epicoracoidale Ver- 
bindung zwischen Procoracoid und Coracoid nirgends unterbrochen ist, ob- 
schon sie an einigen Stellen sehr dunn wird; dieser Befund ist aber nur fiir 
Nenopus wichtig, bei welchem einige Autoren die Verbindung beim erwach- 
senen Tier angegeben, andere sie aber bestritten haben. 

Schliesslich habe ich noch eine Serie von einem erwachsenen Tier ge- 
schnitten; hier habe ich mich bemiht, die Verhaltnisse der Sternalteile in 
bezug auf die feinen Einzelheiten, die beim Sezieren nicht so gut festzustellen 
sind, zu studieren. Das Sternum hat jetzt seine Paarigkeit verloren; nur an 
seiner vorderen Spitze sind noch zwei Lamellen zu sehen wie in Textfigur 24 
der oben beschriebenen jungeren Serie; weiter nach hinten erscheint das 

als eine ununterbrochene Platte, die sich ventralwarts an die beiden 
Epicoracoidea lagert. Das Merkwirdige ist, dass die ausgesprochenen 
Taschenbildungen, die in der jtngeren Serie vorkamen, gar nicht mehr zu 
sehen sind. Eine einfache Platte ist das Sternum aber doch nicht; es besteht 
aus einem dicken Mittelstuck und zwei ventralen Lappchen. Dieser Zustand 
ist aber ganz leicht aus dem larvalen abzuleiten durch Verschwinden der 

‘en Verknorpelungen, die verhaltnismassig schwach entwickelt waren. In 

ur 25 sieht man doch deutlich, dass die Rander, gegen welche dic 
-picoracoidenden liegen, mit den Taschenbildungen homolog sind. In dieser 
Hinsicht schliesst Xenopus sich also den arciferen Anuren an. 

Diese Folgerung wird auch noch durch die allgemeine Gestalt des er- 
wachsenen Gurtels gestutzt: die epicoracoidale Verbindung ist bei dem von 
mir untersuchten Exemplar gewahrt geblieben und die beiden Knorpelstreifen, 
aus denen sie besteht, liegen ubereinander wie bei gewohnlichen arciferen 
Formen. Im Totalpraparat Textfigur 3 liegen die epicoracoidalen Verbin- 
dungen nebeneinander und fangen erst in der coracoidalen Gegend an, tiber- 
einanderzugreifen. Die Arciferie ist nur in dieser Partie immer ausgesprochen, 
aber auch hier ist sie von einer Art, die nicht bei Bombinator, Hyla oder 
Bufo vorkommt. Die beiden Epicoracoidea sind in einer schragen Fuge 
syndesmotisch vereinigt, so dass sie unmoglich gegeneinander bewegungs- 


fahig sein kénnen und wirklich einen festen Balken bilden: aus einem ur- 
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springlich arciferen Zustand kommt also tatsachlich ein potentiell firmi- 
sterner zustande. 
Es kann nach der larvalen Serie und der erwachsenen, die ich von 
Xenopus geschnitten habe, kein Zweifel mehr bestehen, dass der Giirtel bei 
diesem Tier im wesentlichen arcifer ist. Gapow verneint diese Ansicht in der 
Cambridge Natural History, aber ich finde nirgends in der Literatur irgend- 
welche histologische Untersuchungen iiber den Xenopusgiirtel. Die Frage ist 
nun, ob Arciferie wirklich irgendwelche phylogenetische Bedeutung hat oder 
ob sie nur als systematisches Merkinal verwendet werden kann. Ich habe bei 
der Beschreibung des Zustandekommens der Arciferie bei Bombinator schon 
Epicoracoid 


Epicoracoid 


N:o Il 

Sternum 
Fig. 25. Zwei Querschnitte durch den Giirtel eines erwachsenen 
Xenopus, No. I. die Arciferie der Epicoracoide, No. II. das Ver- 
hiltnis des Sternums zu den Epicoracoiden zeigend. 


die Meinung ausgesprochen, dass die grosse Variabilitat der Arciferie bei 
einer echten arciferen Form wie Bombinator auf die Unzuverlassigkeit dieses 
Merkmals als phylogenetische Eigenschaft hindeutet. Dass Xenopus auch eine 
deutliche, jedoch aus mechanischen Griinden modifizierte Arciferie aufweist, 
stiitzt sicherlich diese Folgerung; denn ob die Aglossa sich wirklich enger an 
die Arcifera als an die Firmisternia anschliessen, ist nicht mit Sicherheit zu 
sagen. Bei makroskopischer Betrachtung des Gurtels sieht er wirklich aus 
wie derjenige der Raniden, nur ist er eben nach der mikroskopischen Unter- 
suchung arcifer. Der Entwickelungsgang scheint mir so gewesen zu sein: 
jeder wird zugeben, dass der arcifere Zustand der primitive ist, trifft man 
ihn doch bei den Urodelen und den unzweifelhaft primitivsten nuren: den 
Discoglossiden. Jene lockere Verbindung der Schultergirtelhalften konnte 
dann auf zwei Arten in eine festere tibergehen, die als hoherstehend betrachtet 
werden muss. Der eine Vorgang ist uns bei den Raniden wohl bekannt. Statt 
ubereinanderzugreifen nahern die FE picoracoidea sich einander nur und stossen 
in der Mittellinie, wo sie durch festes, fibroses Gewebe in unbeweglicher 
Verbindung vereinigt werden, zusammen. Das Sternum wird in den hinteren 
Winkel zwischen die Epicoracoidea eingeschaltet, liegt also wirklich extra- 
zonal und bediirfte also der Taschenbildungen nicht. Die zweite Entwicke- 
lungsrichtung erreicht ihren Hohepunkt in Xenopus; in diesem Falle wird 


die notige Festigkeit durch eine enge Verbindung der iibergreifenden Epi- 
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coracoidrander erreicht und durch dasselbe fibrése Gewebe, das offenbar un- 
mittelbar auf die sehnige Linea alba zuriickzufthren ist. Interessant sind in 
dieser Hinsicht die Taschenbildungen wahrend der Metamorphose, als Re- 
miniszenz einer friher ausgedehnteren Arciferie und ihr spateres teilweises 
Verschwinden. Man kénnte auch Xenopus in bezug auf den Giirtel als Uber- 
gang zwischen .1rciferie und Firmisternie ansehen; ich selber glaube aber, 
dass die oben gegebene Erklarung die richtigere ist. Es ware sehr interessant, 
festzustellen, ob die Aglossa in bezug auf den Girtel wirklich eine mono- 
phyletische Gruppe sind. Die Angaben fiir Pipa sind nicht vollkommen und 
von Hymenochirus ist wegen der Seltenheit des Materials keine Praparation 


untemmnommen yrden. 


b. Alytes. 


Von der Geburtshelferkréte, die als Mitglied der Discoglossiden grosses 
Interesse fiir einen Vergleich mit der Entwickelung der Unke beansprucht, 
habe ich zwei Stadien untersuchen kénnen. Das erste ist dasjenige, von 
welchem die Entwickelung der Clavicula schon beschrieben und das mit 
Stadium 4 der Unkenserien zu vergleichen ist. Uber das Cleithrum ist nichts 
weiter zu sagen; es unterscheidet sich auf dieser Stufe nicht wesentlich von 
demjenigen der Unke. Das Sternnm war in diesem Stadium nur teilweise an- 
gelegt: die inneren Grenzen des Musculus rectus gegen die Linea alba waren 
ganz frei von Zellanhaufungen, die E picoracoidea wiesen aber sehr schon die 
ersten bindegewebsartigen Anlagen des Corpus sterni (Blattchen), wie sie 
schon bei der Unke beschrieben wurden, auf. 

Das zweite Stadium war schon ein junges Tier, das die Metamorphos¢ 
wohl eben gerade durchgemacht hatte. Das Cleithrum wurde mit dem dorsalen 
Teil des Tieres entfernt, damit das Schneiden der Sternalgegend erleichtert 
wurde. Die Clavicula hatte hier einen sehr deutlichen selbstandigen Mark- 
raum, wie er bei der Unke nie vorkommt; die sehr gelungene dreifache Far- 
bung mit Boraxkarmin, Bismarckbraun und Bleu de Lyon liess die deck- 
knochenartige Natur der Clavicula sehr deutlich hervortreten. Die allgemeine 
Lage der Knochen, Knorpel und umgebenden Weichteile ist in Textfigur 20 
gezeichnet, die auch die unverknocherte Cartilago paraglenoidalis sehr deut- 
lich aufweist. 

In diesem Stadium war das Sternum aber von sehr grossem Interesse, weil 
es unmittelbar mit demjenigen von Bombinator verglichen werden konnte. Eine 
Schnittserie weist die folgende Reihenfolge der Schnitte auf. Zuerst erschei- 
nen die vorderen Teile der Blattchen unter den iibergreifenden Randern der 
E picoracoidea. Wie bei Bombinator treten dann weiter nach hinten die ver- 


einigten Spitzen der Sternalhérner zwischen den Muskelmassen des Musculus 


58 


| 
4 
tis 
VUlie 
3 
41.0054 
= 
4 


211 
NEUE BEOBACHTUNGEN DES BRUSTSCHULTERAPPARATES 


rectus an der Lina alba auf. Jetzt folgt, genau wie bei der Unke, das Zu- 
standekommen eines einheitlichen Sternalstiickes durch Verschmelzung der 
Blattchen und Horner. Noch weiter nach hinten verschwinden dann die FE pi- 
coracoidea und die Blattchen, und das Sternum besteht dann aus einer flachen, 
breiten Platte, die offenbar nur den myocommatésen Verknorpelungen ent- 
spricht. Schliesslich wird die Mittelpartie dieser Platte diinner, und das Ster- 
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Fig. 26. Verhiltnis des Schultergiirtels zu den Weichteilen bei einem jungen Aljytes. 


num wird in seine beiden Horner aufgelost. Diese verhalten sich gegeniiber 
dem Musculus rectus genau wie die sogenannten Bauchrippen der Unke und 
sind sicherlich unmittelbar mit ihnen zu vergleichen. Sie versenken sich sogar 
in die Substanz des Musculus rectus, ein Vorgang, den ich nur bei Disco- 
glossiden beobachtet habe. Bei Alytes treten die zonalen Teile des Sternums 
schon zuruck und diejenigen myocommatosen Ursprungs haben eine grossere 
Ausdehnung als bei Bombinator erreicht. Dieser Tatsache nach zu urteilen 
scheint es schon wahrscheinlich, dass die Blattchen bei hGheren Formen ent- 
weder, wie z. B. bei den Raniden, verloren gehen oder nur noch eine geringe 
Selbstandigkeit behalten, wie ich es bei Xenopus und Hyla vermute. Es ware 
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ausserst interessant, die Verhaltnisse bei Discoglossus und Liopelma zu unter- 
suchen, ob sie nicht vielleicht noch eine weitere Keduzierung der Blattchen 


aufweisen. 
Rana. 


Die Befunde bei Rana beruhen auf einer vollkommenen Reihe von Schnitt- 
serien, welche nach dem gleichen Prinzip wie bei Bombinator angefertigt 
wurden. Es wirde aber tber die Grenzen dieser Arbeit hinausgehen, die Ent 
wickelung hier in gleicher Weise zu beschreiben, und ich werde mich also 
auf eine Beschreibung der Entwickelungsvorgange am Sternum und am E pi- 
sternum beschranken, weil ich schon erwahnt habe, dass die Deckknochen 
des Gurtels, d. h. das Cleithrum und die Clavicula, sich bei samtlichen von 
mir untersuchten 4muren ziemlich gleichartig entwickeln und dass fur die 
wesentlichen Fragen die frithesten Stadien aller -Jnuren gleich ginstig sind. 

Am genauesten habe ich die Entwickelung des Episternums bei Rana 
studiert, weil eben die Unkenserien in bezug auf dieses Gebilde sehr lucken- 
haft sind. Ich habe mich tiberzeugt, dass bei einer Larve, die mit Stadium DP 
der Unke ubereinstimmt, noch keine Spur des Episternums zu sehen war. 
Nun habe ich gefunden, dass die Entwickelung des Episternums sich nur 
voliziehen kann, wenn die Musculi coraco-brachiales sich nahern, und obschon 
die Procoracoidea bereits auf diesem Stadium nahe gegeneinanderrucken, 
liegen die Wusculi coraco-brachiales noch ziemlich hoch latero-ventral und 
sind durch eine lange Sehne mit dem Unterrand des Procoracoids verbunden. 

Das erste deutliche Auftreten einer von Bismarckbraun farbbaren An- 
lage des Episternums tritt in einem Stadium D auf, d. h. wenn die beiden 
Beinpaare funktionieren und der Schwanz sich schon zu reduzieren anfangt. 
Die nach vorn gelegenen Schnitte zeigen eine zwischen den Wusculi sterno- 
hyoidei lhegende, der Linea alba entsprechende Zellverdichtung. Die Ver- 
haltnisse konnen aber nicht unmittelbar mit denjenigen in der Sternalgegend 


verglichen werden: dort liegt die Linea alba im gleichen Niveau mit den 


Musculi recti und konnten fast als eine mediale Stelle derselben, wo keine 


Fasern des Wusculus rectus vorkommen, beschrieben werden. Die Anhaufung 
prozonalen Gegend liegt aber ventral von den Musculi sterno-hyoidet 
allgemein als vordere Fortsetzungen der Musculi recti autgefasst 

werden und sie ist mit ihnen nur durch zwei schwache Bindegewebs- 

ge verbunden. Das Episternum ist als eine Verknorpelung des zwischen 
den Musculi coraco-brachiales hegenden Myocommas aufzufassen, wie deut- 
lich aus Textfigur 27, Nr. 1 zu erkennen ist. Dieses Myecomma ist ohne 

Zweifel durch Verschmelzung der Ursprungssehnen der Musculi coraco- 

brachiales entstanden. Das Episternum ist aber auf diesem Stadium gar nicht 

paarig; die Paarigkeit ist iberhaupt nie auffallend und wird erst wahrend 


der Verknocherung durch die zwei Knochenzentren angedeutet. 
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Mit dem Schluss der Metamorphose ist das Episternum ein im Ver- 
knochern begriffener Knorpel, der sich zwischen die Procoracoide ein- 
schaltet. Nach vorn reicht es nicht weiter als die vorderen Fasern des Muscu- 
lus coraco-brachialis. In postmetamorphotischen Larven ragt es als frei- 
liegender Knorpel vor dem Musculus coraco-brachialis vor, liegt aber nach 
hinten in der Stelle eines Myocommas desselben. Der Musculus  sterno- 
hyoideus hat jetzt alle Verbindung mit ihm verloren und sein Myocomma 
liegt ganz dorsal und vom Episternum geschieden. Von diesem Verhalten 
weicht der erwachsene Zustand nur in unbedeutenden Details ab. 


Il 
Fig. 27. No. I. Entwickelung des Episternums bei Rana. A = Linea alba, No. Il. Entwicke- 
lung des Sternums bei Rana. Pgt = Pigment. (Knochensubstanz schwarz.) 


Das Wichtige tiber die Entwickelung des Episternums beim Frosch ist 


also folgendes: es entwickelt sich als eine schwach paarig angedeutete Ver- 
knorpelung des J/yocommas des Musculus coraco-brachialis, nicht der vor- 
deren Fortsetzung des Musculus rectus: des Musculus sterno-hyoideus. Mit 
dieser Feststellung werden die Theorien von GOTTE und PARKER automatisch 
eliminiert. Ob das Episternum beim Frosch genau so entsteht wie das Ster- 
num, wie WIEDERSHEIM und Licnitz behaupten, gelangt bei der Beschrei- 
bung der Entwickelung des letzteren Organes zur Besprechung. 

Das Sternum entwickelt sich beim Frosch als eine unpaare Verknor- 
pelung der zwischen den Muskelmassen des Musculus rectus liegenden Linew 
alba. Vor dem Durchbruch der Vorderbeine ist das Sternum noch nicht an- 
gelegt und die Linea alba weist eine wesentlich unveranderte Struktur in 
ihrer ganzen Lange auf. Die erste farbbare Anlage erscheint in einem D- 
Stadium als eine Verknorpelung der verdickten Linea alba, mit welcher schon 
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ein paar hintere Fasern des Musculus pectoralis in Verbindung treten. Wie 
Textfigur 27, Nr. II zeigt, ist die Anlage offenbar eine unpaare Verknorpelung 
der Linea alba und nicht des Myocommas zwischen den Musculi pectorales. 
Hierin scheint mir der einzige Unterschied zu bestehen zwischen den Ent- 
wickelungsvorgangen des Episternums und des Sternums: ersteres ist eine 
Verknorpelung eines der Muskulatur des Schultergiirtels gehorenden Myo- 
commas, letzteres eine Verknorpelung des Myocommas der geraden Bauch- 
muskeln. Licnitz beschreibt die Entwickelung beider Organe als_,,sich 
zwischen den Muskelmassen der Leibesdecken abspielend”. W1EDERSHEIM 
sieht in der Lntwickelung der beiden Organe streng homologe Vorgange, 
das Episternum entwickele sich aus dem prozonalen, das Sternum aus dem 
postzonalen Teil der Bauchlinie. Ob der Unterschied, der weiter oben von 
mir angedeutet wurde, von Wichtigkeit ist, kann ich nicht sagen; es scheint 
mir jedoch, als ob zwischen den ventralen Muskelmassen entstehende Ver- 
knorpelungen der gleichen skeletogenen Schicht wie die Rippen angehoren 
miissen und Sternum und Episternum der Raniden also rein costal aufgefasst 
werden kénnen. Dieses war namlich der Standpunkt, den WIEDERSHEIM 
(1892) einnahm und der auch 1897 von Licnitz eingenommen wurde. 
Uber die spatere Entwickelung des Sternums ist nicht viel zu sagen; 
bekanntlich ist spater ein grosser Teil des Wusculus pectoralis ihm angeheftet. 
Dieser Vorgang vollzieht sich gegen den Schluss der Metamorphose; zu 
gleicher Zeit nimmt auch schon das Hineinwachsen des Sternums zwischen 
die Epicoracoidea seinen Anfang. Bei den von mir untersuchten Serien trat 


die Zweiteilung des Sternums erst in der Postmetamorphose ein. Die Sternal- 


horner, die auf diese Weise entstehen, sind mit den Hornern bei der Unke 
direkt vergleichbar; wie letztere an ihren hinteren Enden, scheinen sie auch 
ausserhalb des Musculus rectus zu liegen. Beim Frosch sind aber nie, auch 
nicht im erwachsenen Zustand, Fasern des Musculus rectus im Raum zwischen 
den Hérnern zu finden, sondern letzterer ist von faserigem, einer sehr ver- 
breiterten Linea alba entsprechendem Bindegewebe ausgefullt. 

Inwiefern ist der Sternalapparat der Raniden also mit demjenigen der 
Discoglossiden zu vergleichen? Mir scheint, als ob die logische Folgerung 
daraus so zu formulieren sei: Das Sternum der Raniden entspricht nur den 
Hornern bei der Unke, weil diese beide aus der verknorpelten Linea alba 
entstehen. Die Sternalblattchen treten bei den Raniden nie auf; wie diese 
Unterdriickung physiologisch bedingt wird, ist mir nicht klar, wahrscheinlich 
hangt sie mit der verschiedenen Ausdehnung der Muskulatur bei den beiden 
Familien zusammen. Ganz sicherlich steht die Firmisternie sowie der daraus 
folgende Mangel an Taschenbildungen auch in unmittelbarem Zusammenhang 


mit dem Verlust der zonalen Elemente des Sternumis. 
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d. Hyla. 


Als Typus der nicht zu den Discoglossiden gehorenden Arciferen habe 
ich Hyla zur Untersuchung gewahlt, erstens, weil ich ihre Larven eben be- 
kommen konnte und zweitens, weil sie nicht so oft untersucht worden sind 
wie Bufo. Die Larven sind in bezug auf ihr Alter mit Bombinator D und E 
zu vergleichen. Schliesslich habe ich auch ein erwachsenes Exemplar ge- 
schnitten. 


Erste Larve. Die Sternalgegend erinnert in ihrem histologischen 
Bau an diejenige des Frosches, teilweise auch an diejenige von Xenopus. Auf 
diesem Stadium ist der ganze Sternalapparat, mit Ausnahme ein paar schwach 
verknorpelter Flecke, noch faserig, fast filzig. Wie bei Xenopus kommen die 
Verknorpelungen in zwei Paaren vor: das eine Paar liegt unter den Epi- 
coracoidenden, das andere oberhalb derselben, wie Textfigur 24 zeigt. Das 
dorsale und das ventrale Element beider Seiten nahern sich einander, sind 
aber noch nirgends verscmolzen. Nach hinten bleibt nur eine verdickte Linea 
alba wbrig, die allmahlich in ein Myocomma normaler Gestalt tibergeht. Auf 
diesem Stadium ist der Sternalapparat in allen wichtigen Punkten mit dem- 
jenigen von Xenopus vergleichbar; wie bei ihm treten auch die Taschen- 
bildungen fiir die Epicoracoidea auf, nur sind sie noch starker ausgebildet. 
Der Giurtel ist in seiner ganzen Lange arcifer, nicht nur in der coracoidaler 
Gegend wie bei Xenopus; auch ist die Arciferie viel ausgepragter als bet 
genanntem Tier, indem die tbergreifenden Rander der Epicoracoidea viel 
breiter sind. Das Sternum selbst ist definitiv paarig in dieser seiner frihesten 
Anlage, nur ist jede laterale Halfte wieder in zwei Nebenteile gegliedert. 


Zweite Larve. In dieser Serie hatten die vier Knorpelelemente 
sich in zwei laterale, die Innenrander der E picoracoidea umfassende Massen 
vereinigt. Es ist auch schon zu einer Verwachsung dieser beiden Massen 
gekommen, so dass das Sternum jetzt als eine in der Mitte eingekerbte, seitlich 
noch in filziges Gewebe tbergehende Knorpelplatte erscheint. Nach hinten 
ist die Paarigkeit aufs deutlichste erkennbar durch das Auseinanderweichen 
der beiden Sternalhalften. Schliesslich sei noch hinzugefiigt, dass das Sternum 
auch bei Hyla zwischen den Muskelmassen des Musculus rectus seinen Ur- 
sprung nimmt, und dass der Musculus pectoralis erst spater Beziehungen zu 
ihm gewinnt. 

Die Verhaltnisse beim erwachsenen Tier sind nicht sehr verschieden: die 
ganze Filzmasse ist jetzt fest verknorpelt und eine betrachtliche Ablagerung 
von Kalksalzen hat stattgefunden. Die freie Sternalplatte bleibt immer noch 
gekerbt; die Sternalhalften sind nach unten in einem stumpfen Winkel ver- 
schmolzen. Nach hinten sind jetzt zwei deutliche, durch die faserige Linea 
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alba verbundene Sternalhorner ausgebildet. Ihre Lage ist wie beim Frosch: 
sie liegen unter und ausserhalb des Musculus rectus, dessen Fasern nie 
zwischen den Hornern vorkommen. Das Sternum von Hyla zeigt die grosste 
\hnlichkeit mit demjenigen von Xenopus, erinnert aber in seiner ausgeprag- 


teren -{rciferie auch an dasjenige der Discoglossiden. 


ALLGEMEINE VERGLEICHENDE BEMERKUNGEN UBER DEN 
STERNALAPPARAT DER ANUREN. 


Aus den oben gegebenen Beschreibungen erhellt, dass die Discoglossideii 
in bezug auf das Sternum in einer Hinsicht von anderen Anurentypen ab- 
weichen; bei ihnen kann ich definitiv sagen, dass das Sternum ein Misch- 
organ sei: teilweise zonaler Herkunft, teilweise von myocommatosen Ver- 
knorpelungen herrihrend. Bei Rana ist das Sternum ebenso unzweifelhaft 
ausschliesslich auf eine Verknorpelung der Linea alba zurickzufihren, und 
wenn die Verhaltnisse beim Sternum der Discoglossiden wirklich den ur- 
sprunglichen Verhaltnissen der Anuren entsprechen, muss naturlich bei den 
hoher stehenden Raniden der zonale Teil des Sternums ausgefallen sein. Aber 
ware es nicht ebenso moglich, dass der Zustand bei den Discoglossiden ein 
angepasster ware und dass irgendein unbekannter, mit der pectoralen Musku- 
latur in Verbindung stehender Faktor die Ausbildung der Blattchen notwendig 
gemacht haben konnte? Diese Frage kann ich nicht beantworten und _ ich 
habe uberdies das Gefthl, dass ihre Erklarung nicht in dieser Richtung zu 
suchen sei. Es muss sicherlich etwas anderem als dem reinen Zufall zu ver- 
danken sein, dass das Sternum bei Hyla und Xenopus wie auch bei Bombi- 

or aus vier Knorpelelementen entsteht, die mutatis mutandis dieselbe Lage 


ler Unke. Die Schwierigkeit, die 


I 
haben wie die Blattchen und Horner bei < 


man schon bei den untersuchten Larven antrifft, ist, dass die Knorpelelemente 
eigentlich bei Hyla und Xenopus nur Verknorpelungskerne der Linea alba 
sind. Hier muss ich aber auf eine merkwiirdige Tatsache hinweisen, die ich 
sowohl bei Hyla, als auch bei Xenopus festgestellt habe: nach hinten, wo die 
Epicoracoidea aufhoren, besteht ein geweblicher Ubergang zwischen dem 
Sternum und den Epicoracoidrandern. Fur die Hypothese, dass das Sternum 
auch hier zonale Elemente enthalten konnte, ist dieser Befund sehr wichtig 
Fine direkte Abgliederung ist bei diesen viel héher als Bombinator stehender 
Gattungen kaum noch zu erwarten, wenn sie auch bei den Discoglossiden, wo 
Sternalkorper und Sternalhomer im erwachsenen Zustand noch deutlich zu 
unterscheiden sind, nur noch ausnahmsweise als knorpelige Stabchen von den 
Epicoracoidrandern abgeschieden werden. Ohne doch die Entwickelung von 
Hyla oder Xenopus sehr genau zu kennen, scheint es mir das Ungefahrlichste, 
vorlaufig anzunehmen, dass das zonale Element des Sternums nur bei den 


Discoglossiden vorkomme. 
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VI. BEZIEHUNGEN ZWISCHEN RIPPEN UND STERNUM 


BEL DEN AMPHIBIEN. 


Bisher habe ich noch nichts tiber die echten Rippen und mogliche Be- 


ziehungen zwischen ihnen und dem Sternum gesagt. Warum Bombinator und 


Nenopus in erster Linie als Untersuchungsobjekte fiir die Entwickelung des 


Anurensternums gewahlt wurden, hat seinen Grund darin, dass die Disco- 


glossiden und, wie von Kinewoop (1897) nachgewiesen ist, auch Yenopus 


betrachtliche Rippen besitzen. Ich kann mich an dieser Stelle auf jetzt zur 


allgemeinen Befriedigung geloste Streitfragen der Morphologie der Amphi- 


bienrippen nicht einlassen; eine wesentliche Rolle spielen sie fur die Morpho- 


logie des Sternuims auch nicht. 


Bei den .fnuren hat noch nie jemand einen Zusammenhang zwischen 


Rippen und Sternum erwartet, weil tberhaupt bei ihnen die Rippen offenbar 


zaruckgeblieben sind, auch bei den Formen, die sie noch besitzen. Die wenigen 


bekannten fossilen ./nuren zeigen in bezug auf genanntes Verhaltnis keine 
Ss 


wesentlichen Unterschiede von den heute lebenden Gattungen. Es ist doch 


bedeutungsvoll, dass gerade die Discoglossiden, die als die niedrigsten lebenden 


-Inuren angesehen werden, auch diejenigen sind, die noch deutlich nachweis- 


bare Rippenreste besitzen. Merkwirdig ist aber, dass Rippen wieder bei 


Nenopus vorkommen, Obschon man fruher allgemein an die Primitivitat der 


-lglossa glaubte, wird sich jetzt wohl niemand mehr bestimmt uber diesen 


Punkt aussprechen. Vieles, was friher fur primitiv bei Nenopus gehalten 


wurde, wird jetzt eher als mogliche Anpassung an das aquatile Leben erklart 


Dennoch ist es aber sicher, dass die uns ganz unbekannten Vorfahren der 


-Inuren viel lanyzere Rippen besessen haben. Wenn man empirischerweise 


sowohl die Sternalhorner, als auch die Sternalblatichen bei Bombinator als 


Rippenreste auffassen will, wie es GEGENBAUR und RUGE getan haben, liefern 


jene Gebilde wichtige Beweise fiir eine viel weitere Ausdehnung des Sterno- 


costalapparates be: den Vorfahren der Anuren. 


Die Urodelen haben bekanntlich oft recht lange Rippen, wie z. B. der 


Axolotl; niemals erreichen sie aber das Sternum. Die merkwurdigen, metamer 


angeordneten ventralen Knorpel, von G6tre und WiEpERSHEIM fur einige 


l’rodelen beschrieben, sind von letzterem als phylogenetische Vorstufe des 


Zustandekommens eines costalen Sternums gedeutet worden; auch hier aber 


war ein Zusammenhang zwischen den Knorpeln und der Wirbelsaule nicht 


vorhanden, Interessant ist nur die viel starkere Entwickelung des Rippen- 


systems bei dieser allgemein als primitiv angesehenen Amphibiengruppe. Aus 


den Verhaltnissen bei den dem Grubenleben angepassten Gymmnoplionen ware 


es nicht ratsam, weitgehende Folgerungen zu ziehen. Ein vollkommenes, 


den Korper halb umfassendes Rippensystem besitzen diese Amphibien, nur 
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Siernum in diesem Falle verloren gegangen. Ausserst interessant ware 
rectus auf Sternalreste hin 


ist das - 
es. die ventralen Zwischensehnen des Musculus 
zu untersuchen, weil die Gymnophionen vielleicht doch noch naher mit den 
n Stegoce phalia verwandt sind, als allgemein be- 


cleichfalls stegokrotaphe 


auch die merkwiirdigen Reste 


hauptet wird; fur diesen Schluss sprechen 


mesodermaler Schuppen in der Haut. 


Von ausserordentlichem Interesse fiir die Morphologie des Amphibien- 


den Steyoce phalia sein. Wie 


sternums mussen naturlich die Verhaltnisse bei 


auch theoretisieren mag, SO kommt man doch nicht iiber die Tatsache 
fossilen Skeletten nicht erhalten 


man 
hinweg, dass Hyalinknorpel 1m allgemeinen bei 


halen nichts Bestimmtes wissen 


bleibt und man also vom Sternum der Stegocepl 
kann. Nach den lebenden und Urodelen zu urteilen, ware anzu- 
nen, dass ein knorpeliges Sternim bei Stegocephalen vorhanden gewesen 


nehm 
inuren bilden auch bei diesen Tieren die inneren ver- 


sei: genau wie bet 
breiterten Enden der Coracoidea emen Winkel, in welchen ohne Z7weifel das 


rnum eingeschaltet war, wie z. B. bei dem Giirtel von Cacops (ABEL 1919. 
Seite 254). Dass also ein Sternum bei den Stegoce phalia vorhanden war, 


wird wohl niemand bestreiten ; die Frage ist eben: hat auch hier eine sterno- 


\\ 


costale Verbindung bestanden? Auch wenn dies der Fall gewesen ware, 


rden die palaontologischen Funde uns nichts daruber aussagen konnen 


Wul 


denn eine solche V erbindung muss etwas “hnliches wie bei den Lacertiliern 


tes knorpeliges Siernum durch 


eewesen sein, wo ein von ksalzen impragnier 


ebenfalls kalkknorpelige Sternalrippen mit den knéchernen Rippen verbunden 


‘st. Mit der Fossilisation wurde nun das Sternum samt seinen Stern ilrippen 
1 gehen und die einzige Andeutung eines ununterbrochenen Sterno- 


ssi] wiirde nur noch in den w eit nach unten greifenden 


costalapparates beim 


Rippen zu sehen sein. 

Ist diese weitere ventrale Ausdehnung des Rippensystems nun wirklich 
bei den Stegocephalia beobachtet worden? Gibt es Falle unter ihnen, wo die 
Rippen noch kraftiger entwickelt waren als selbst bet den Gymnophionen ? 


Juerst hat man geglaubt, die Rippen hitten den Kérper nie weiter umfasst 


als bei den lebenden U ania jetzt weiss man aber, dass viele Stegocephahia, 
die Gattungen Metopias und Eryops, sehr lange knoécherne Rippen be- 


sassen. Dasselbe ist auch bei den kirzlich von Moopte (1910) beschriebenen 


Tuditanus walcotti der Fall. Trotzdem ist das einzige, was wir heute uber 


die sternocostale Verbindung der Stego: -ephalia aussagen konnen, das, dass 


viele von ihnen kriftige Rippen  besassen, die wahrscheinlich vermittelst 


knorpeliger Sternalrippen mit dem ebenfalls knorpeligen Sternum verbunden 


waren 
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D. ALLGEMEINE ERGEBNISSE. 


Die wichtigeren allgemeinen Ergebnisse, die aus den in dieser Arbeit 
beschriebenen Untersuchungen zu ersehen sind, sind folgende: 
1. Bei Bombinator ist das Sternum ein Mischorgan aus Verknorpelungen 


des Myocommas des Musculus rectus und aus direkten Abglederungen 


der picoracoidea. 

Das Sternum von sllytes ist in allen Punkten, was Anatomie und Ent- 
wickelung anbetrifft, mit demjenigen von Pombinator vergleichbar. 

Die Sterna von Nenopus,und Hyla entwickeln sich auf ziemlich ahnliche 
Weise, und zwar aus vier Knorpelzentren; ob diese zonale Elemente ent- 
halten, konnte nicht mit Sicherheit festgestellt werden, doch ist dies aber 
wahrscheinlich. 

Das Sternum von Rana ist eine rein myocommatose Verknorpelung und 
hat eine unpaare Anlage. 

Der Schultergiirtel von Xenopus ist sowohl wahrend der Entwickelung 
als auch im erwachsenen Zustand in der coracoidalen Gegend arcifer. 
Die -Irciferie ist aber eine eigenttmliche und nicht unmittelbar mit der- 
jenigen der Phaneroglossa vergleichbar. 

Das FE pisternum wird bei Bombinator erst spat im postmetamorphotischen 
Leben angelegt, bei Rama aber zur Zeit der Entwickelung des Sternums. 
Die Anlage ist immer nur schwach paarig angedeutet und ist nicht als 
Verknorpelung des Myocommas der geraden Bauchmuskeln, sondern des- 
jenigen der Musculi coraco-brachiales aufzufassen. 

Cleithrum und Clavicula sind Knochen dermalen Ursprunges. Ersteres 
hat seine friheste Anlage als eine Zellverdichtung in der der Supra- 
scapula angrenzenden Partie der Cutis; letztere entsteht als eme den 
Raum zwischen der Epidermis und dem Procoracoid ausfullende dermale 
Zellverdichtung. 

Die beim Cleithrum und der Clavicula stets anzutreffende (cewebsschicht, 
die den Knochen von dem unterliegenden Knorpel trennt, ist als unver- 
knocherter Rest der urspriinglichen Anlage des respektiven Deckknochens 
aufzufassen. 

Markraume sind ausserst variierende Gebilde und konnen kaum als Kri- 
terium fiir die Selbstandigkeit eines Knochens angenommen werden, weil 
sie in der Knochensubstanz normaler Rohrenknochen — z. B. beim Cora- 
coid von Xenopus auch vorkommen konnen. 

Auch bei den rippentragenden Gattungen Bombinator und Nenopus be- 
ruhren die Rippen auf keiner Entwickelungsstufe das Sternum; es ist 
aber moéglich, ja sogar wahrscheinlich, dass dieses bei den Stegocephalia 


der Fall gewesen war. 
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it. Die Frage der Deutung der Komponenten des Anuren-Brustschulter- 
apparates ist kein Problem fiir sich, sondern sie hat enge Beziehungen 
zu der Morphologie des Apparates bei den Urodelen, insbesondere bei den 
Salamandrinen; die genaue Kenntnis ihrer Entwickelung bildet fir die 
endgultige Losung der Sternalfrage der Amphibien tberhaupt eine un- 


erlassliche Vorbedingung. 


An dieser Stelle mochte ich noch meinen herzlichen Dank ailen aus- 
sprechen, die mich bei der Ausfihrung dieser Arbeit unterstutzten. Herrn 
Professor Dr. K. Hescneter danke ich fiir die Wahl und Uberlassung des 
Themas, sowie fur sein immerwahrendes Interesse und seine gutige Leitung. 
Fraulein Dr. M. Darser, Prosektor am zoologischen Institut, hat unermiudlich 
mit technischen Ratschlagen mich unterstitzt und dadurch zum Gelingen der 
Arbeit beigetragen. 


Auch Herrn Professor Dr. H. Scuinz mochte ich danken fur sein stets 


mir entgegengebrachtes Wohlwollen und ebenso Herrn Professor GODDARD, 


Stellenbosch, der als erster die Liebe zur Zoologie in mir geweckt hat. 
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UBER DIE TUPAIIDAE UND IHRE BEZIE- 
HUNGEN ZU DEN INSECTIVORA 
UND DEN PROSIMIAE 
VON 
ALBERTINA CARLSSON. 

Aus dem Zootomischen Institut der Universitit zu Stockholm. 

Mit 31 Figuren im Texte. 


Durch ihre eigenartige Anatomie hat Tupaia oft Aufmerksamkeit auf 


sich gezogen. Viele Organe sind untersucht; so hat GREGORY (15) das Skelett, 


LecHE (27, 28, 29) Muskulatur, Genitalia und Gebiss, GARROp (11) Viscera 
und Gehirn, KAUDERN (24) Genitalia, CHAPMAN (8) Viscera und Broom (4) 
das Jacobsonsche Organ untersucht. Es scheint, als ob man die Anatomie 
von Tupaia recht genau kenne und als ob jede neue Beschreibung von ihr 
uberflissig ware. Aber es herrschen verschiedene Ansichten betreffs ihrer 
genealogischen Beziehungen. Gewohnlich rechnet man sie zu der insektivoren 
Unterordnung Menotyphla. Zu derselben gehort ausser den Tupaide die 
Familie Macroscelidide, welche wie ich vorher Gelegenheit gehabt habe dar- 
zulegen (6) mit den Erinaceide, besonders in ihrer mehr indifferenten 
Gestalt der Gymnurini nahe verwandt ist und von den Tupaiide in Zahn- 
formel, Skelett, Verdauungsorganen und Genitalia abweicht. GREGORY sagt 
von Tupaia, dass kein rezenter Placentalier Ubereinstimmungen und wahr- 
scheinlich Verwandtschaft mit so vielen Ordnungen und besonders mit den 
Prosimie als sie darbietet (15, 5S. 269 u. 272). Es gibt noch Organe, uber 
welche man bisher keine Beschreibungen besitzt, wie das Integument und die 
Muskulatur der distalen Partien der Extremitaten. Da ich nun diese Teile 
untersuchte, fand ich es von Interesse, die meisten schon beschriebenen Or- 
vane wieder zu bearbeiten, da je grosser das untersuchte Material ist, desto 
sicherer werden die Schlussfolgerungen. Ich will somit schon gewonnene 
Resultate verbinden in der Hoffnung, die Auffassung von der genealogischen 
Stellung der Tupatide nach Méglichkeit zu beleuchten. 

Die Untersuchung habe ich in dem Zootomischen Institut der Universitat 
zu Stockholm ausgefihrt. 
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Fir die Anregung der Arbeit, das Material und das lhebenswiurdige Inter- 


esse fr meine Untersuchung spreche ich hier Herrn Professor Dr. W. LEcCHE 


meinen innigsten Dank aus. 
Als Untersuchungsobjekte standen mir zur Verfiigung von Spiritus- 
exemplaren: Tupaia javanica, mehrere Exemplare, T. melanura, T. tana var. 


speciosa, T. tana var. chrysura, T. belangeri und T. tana (Embryonen), 


Skelette und besonders Schadel von T. javanica, T. tana, T. minor und T. 


ferruginea und ausserdem Viscera und Gehirn von T. belangeri und T. java- 


nica und schliesslich, was zu der Vergleichung mit Tieren von gleichartiger 


Lebensweise zu meiner Arbeit notwendig war, Insectivora und Prosimiz aus 


der reichen Saugetier-Sammlung des hiesigen Zootomischen Instituts. 


INTEGUMENT. 


Faciale Vibrisse. Von diesen finden sich lang und tber die Haare deut- 


lich erhebend die mystacialen (an der Oberlippe und der Schnauze), die sub- 


mentalen (an der Unterlippe und dem Kinn), die interramalen (hinter der 


Symphysis mandibularis) und die genalen (an der Wange). Tupaia stimmt 
durch das Vorkommen dieser Haare mit Erinaceus und Centetes und auch 


mit Sciurus tiberein; beim letzteren erfreuen sie sich einer kraftigeren Ent- 


wicklung, weicht aber von den Halbaffen ab, indem bei diesen einige Arten 


Vibrisse teils fehlen, teils keine besondere Lange gewonnen haben. Pocock 


ist zu der Ansicht gekommen, dass bei rasch kletternden Tieren viele Arten 


Vibrisse sich entwickeln und weiter, dass in derselben Ordnung sie zahlreich 


bei primitiven Formen, wenig bei mehr spezialisierten auftreten (40, S. 896). 


Tupaia ist hierin auf einem urspriinglichen Stadium stehen geblieben. 


Carpale Vibriss@. Sie bestehen aus einigen tiber den Pelz hervorragenden 


Haaren, dem ulnaren Rande des Carpus naher als dem radialen (Fig. 1). 


Bei Sciurus vulgaris sind sie langer und in einer groésseren Anzahl vorhanden ; 


bei Macroscelides fehlen sie. BEDDARD bemerkt, dass er sie nicht bei Erinaceus 


und Centetes gefunden hat (2, S. 129). Bei den Prosimiz kommen sie vor 


Fussballen. In der Palma und der Planta finden sich deutliche Ballen 


an den Endphalangen der Finger und Zehen, 4 Metacarpo- resp. Metatarso- 


phalangealballen, 2 Carpal- und 2 Tarsalballen, von welchen der tibiale mit 


dem medialen Metatarsophalangealballen vereinigt ist (Figg. 1 u. 2). Durch 
die Anzahl der Ballen der Hohlhand und die Fusssohle, welche nach WINGE 
urspriinglich 6 waren (51, S. 162), und durch die Anordnung von Hautleisten, 


worin kein Zentralpunkt auftritt, winkelrecht gegen die Langsrichtung der 
Hand, was WILpER bei den primitiven Saugern charakteristisch findet (50, 


S. 255), hat Tupaia in der Palma und Planta einen alten Typus bewahrt 


Unter den Insektivoren kommt dieselbe Anzahl Sorex zu; bei den Macrosceli- 


didz ist eine Riickbildung derselben im Vorder- und Hinterfuss in den ver- 
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schiedenen Gattungen mehr oder weniger fortgeschritten (6, S. 385). Bei der 
im Vergleich mit Erinaceus relativ mehr zusammengedriickten Form der 


Hand und des Fusses von Gymnura und , 
Fig. 2. 


Hylomys sind nach Lecue die beiden Fig. 1. 
Carpal- resp. Tarsalballen zusammen- 
geflossen. Dieser Forscher richtet die 
Aufmerksamkeit darauf, dass bei Hy- 
lomys die Ballen der Hohlhand keil- 
formig sind, bei Gymnura, die nicht 
klettert, distalwarts abgerundet (31, 
S. 67). Dieselbe Keilform finden wir 
in den Metacarpo- und Metatarsopha- 
langealballen bei der wie Hylomys sich 
vorzugsweise auf Baumen aufhaltenden 
Tupaia, ebenso bei Hapale und Chry- 
sothrix. Diese Keilform kommt haupt- 
sachlich bei Kletterern vor. 

bemerkt, dass bei Raubtieren 
ein Streit zwischen der perissodaktylen 


und der artiodaktylen Fussform statt- 
Tupaia javanica, 
Fig. 1. Rechter Vorderfuss von der Palmar- 
Saugetierordnungen ein  artiodaktyler fliche. 2:1. 
Fig. 2. Rechter Hinterfuss von der Plan- 
tarfliiche. 2:1. 


findet und dass auch in den meisten 


oder ein perissodaktyler Fusstypus auf- 
gewiesen werden kann (3, S. 192). An 
der Hand und dem Fuss haben sich bei Tupaia der 3. Finger und die 3. Zehe 
ein wenig mehr als die ubrigen verlangert; die Bindehaut an deren beiden 
Seiten ist von gleicher Lange. Hier finden wir eine perissodaktyle Fussform. 
Bei verschiedener Ausbildung der Zehen der hinteren Extremitat wird nach 
LecHE (30, S. 608) bei den Beuteltieren, Insektivoren und Halbaffen die 
4. Zehe die langste. Tupaia weicht hier vom Verhalten bei diesen Ord- 
nungen ab. 

Zitzen. Davon gibt es zwei auf jeder Seite, eine brust- und eine bauch- 
standige, oder dieselbe Anzahl wie bei Gymnura; bei ihr liegt die eine nahe 
der Axilla, die andere in der Inguinalgegend. In den Macroscelidide finden 
sich teils drei (Macroscelides), teils zwei (Petrodromus, Rhynchocyon) Paare. 

In seiner schonen Arbeit ,,Uber die Haare der Saugetiere, besonders tiber 
ihre Anordnung” hat pE MeIjERE (35) dieselben auch bei den Tupaitide 
beriicksichtigt. Wie er bei Tupaia javanica habe ich auf dem Rucken bei T. 
tana var. speciosa die Haare einzelnstehend gefunden. Die meisten Haare 
sind von zirka 3 cm. Lange; zwischen diesen finden sich kurzere. Die Ven- 
tralseite des Schwanzes ist sparlich mit kurzen Haaren bekleidet, welche 
ebenfalls einzeln stehen. Tupaia verhalt sich betreffs der Anordnung der 
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Haare des Riickens wie Ptilocercus nach der Angabe von DE MEIJERE, in- 
dem bei beiden die Haare keine Gruppen bilden, sondern je ein und ein 
stehen. Nur am Schwanze gibt es einen Unterschied, da der Schwanz bei 
Ptilocercus an der Ventraltlache mit Schuppen bekleidet ist und hinter jeder 
von diesen drei Haare vorkommen. 

Die Tupaiide stimmen nach pe MEIJERE, was die Anordnung der 
Riickenhaare betrifit, mit mehreren Insectivora tiberein und weichen von den 
Prosimiz ab, bei welchen sie in Gruppen von mehr als drei Haaren auftreten. 

Als primitive Kennzeichen haben sich bei Tupaia im Inte- 
gument bewahrt: 

1. eine kraftige Entwicklung der facialen Vibrisse ; 

> die Hautleisten in den Hand- und Fussballen verlaufen winkelrecht 


gegen die Langsrichtung der Hand und des Fusses ; 


in den Hand- und Fussballen fehlen Zentralpunkte ; 


1. die Anzahl der Ballen in der Hand und dem Fuss erhebt sich zu 
sechs auf. 
Mit den Halbaffen stimmt Tupaia durch das Vorkommen von carpalen 


Vibrisse iiberein: diese scheinen den Insectivora zu fehlen. 


SKELETT. 


Schadel. 


Grecory bemerkt, dass Tupaia sich hinsichtlich desselben durch viele 
Charaktere von den Lipotyphla entfernt und sich dem Typus der Prosimize 
nahert (15, S. 272). Es ist mir daran gelegen, die fiir Tupaia eigenartigen 
Kennzeichen darzulegen und sie mit denjenigen bei den Erinaceide und den 
Prosimie zu vergleichen. Unter diesen ist, wie der genannte Forscher be- 
merkt, hervorzuheben, dass die Gussere Konfiguration des Schadels bei Tupaia 
(Fig. 3) durch die grosse, abgerundete Hirnkapsel, welche in Verbindung 
mit einem kraftig entwickelten Gehirn, durch das Baumleben hervorgerufen, 
steht, und die Breite der interorbitalen Partie des Schadels Ahnlichkeit mit 
dem der Lemuride darbietet und zugleich von der Schadelform der Lipo 
typhla abweicht (15, 5. 272). 

Die Tympanalgegend ist mehrfach Gegenstand der Untersuchung ge- 
wesen, neulich ist sie von GreGorY (15, S. 274), WiNGE (52) und vAN 
KAMPEN untersucht und beschrieben (23). Ich habe darum nur ihre Beschrei- 
bungen darzulegen und die Tatsachen mit dem Verhalten bei den Erinaceide 
und den Prosimiz zu vergleichen. Der letztgenannte Forscher hat gezeigt, 


dass die Bulla mit dem Gehérgang aus einem Os bulle gebildet wird und dass 


ben der Annulus tympanicus grosstenteils frei hegt; nur ein kleiner 
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Teil der kranialen Wand wird vom Alisphenoid gebildet. Dies deutet van 


KAMPEN wie eine letzte Erinnerung an das Verhalten bei den Lipotyphla (23, 


S. 449). Die Bulla verhalt sich ganz anders bei den Erinaceide. Bei diesen 


fehlt ein Os bullae, und nach Lecne heben sich der Processus tympanicus 


basisphenoidei und eine Leiste vom Petrosum, um den Annulus tympanicus 


medialwarts zu begrenzen (31, S. 55). Tupaia stimmt mit den madagassischen 


Prosimie hinsichtlich der Tympanalgegend iiberein, wie vAN Kampen und 


Fig. 3. 


Fig. 3. Tupaia javanica. Schadel. Scheitelansicht. 2:1. 
Fig. 4. Tana sp. Schiidel. Seitenansicht. 2:1. 
Fig. 5. » » Unterkiefer von der Lateralfliche. 2:1. 


andere Forscher erwiesen haben, durch das Vorkommen eines innerhalb der 


3ulla fast freillegenden Annulus tympanicus und weicht vom Verhalten bei 


den auf dem Festlande Afrikas und in Indien lebenden Prosimiz, bei denen 


das Tympanicum mit dem Os bulla verwachst, und auch von den Macrosce- 


lidide ab, welche in dieser Hinsicht sich wie die nicht madagassischen Pro- 


simiz verhalten. 


Das Lacrymale besteht wie bei den Insektivoren und den Prosimiz aus 


einem orbitalen und einem facialen Teil. Das Foramen lacrymale liegt im 


Gesichtsteil des Knochens bei Erinaceus, Tupaia, Perodicticus und Lemur, 
b 


bei den drei ersteren dem Orbitalrand nahe, bei Lemur mehr nach vorne. Die 


Lage dieses Foramens in der Gesichtsflache gilt nach WEBER im allgemeinen 


als ein primitives Merkmal (49, S. 745); die Macroscelidide entfernen sich 
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hier von dem gewohnlichen Verhalten bei den Insektivoren, indem das Fora. 
men lacrymale in der Orbita liegt. 

ForsytH Major hat in zwei Arbeiten nachgewiesen, dass bei den Pro- 
simiz in der Orbita ein Teil des Ethmoid, des Os planum, in grésserem oder 
geringerem Grad sichtbar hervortritt und dass bei den mit grossem Lacrymale 
versehenen Halbaffen das Os planum nur mit einem kleinen Teil in der 
Augenhohle frei liegt; ist dagegen das Lacrymale reduziert, bekommt es eine 
grosse freie Flache. Der Forscher beschreibt und bildet den fraglichen 
Knochen bei mehreren Halbaffen sowohl von Madagaskar, als auch von dem 
Festlande Afrikas und von Indien ab (33 u. 34). Spater hat Jones das Vor- 
kommen eines freien Os planum in der Orbita der Lemuride einer Unter- 


suchung unterworfen und ist zu einer anderen Ansicht gekommen. Nach ihm 


ist die als Os planum von ForsytH Major gedeutete Partie vom Ethmoideum 


ein vorderer- Teil des Palatinums, welcher durch eine unterliegende Luftsinus 
von dem hinteren begrenzt wird und das Aussehen eines selbstandigen Kno- 
chens bekommt (20). Von Interesse ware es, wenn mdglich, herauszufinden, 
ob bei Tupaia, welche in vielen Hinsichten genetische Verwandtschaft mit 
den Lemuride besitzt, ein Teil des Ethmoids unbedeckt in der Orbita liegt. 
Bei den adulten Tieren waren die Suturen in der Augenhohle verwischt; bei 
einem Embryo von 38 mm. Lange scheint es mir, als ob ein Os planum in 
der Orbita hervortrete. Ich kann es jedoch nicht sicher feststellen, sondern 
lasse die Frage unentschieden. 

Ein kndcherner Orbitalring kommt bei Tupaia (Fig. 4) und den Pro- 
simiz durch die Vereinigung der Processus postorbitales des Frontale und 
des Jugale zustande. Er fehlt den Lipotyphla; bei Rhynchocyon sind schwache 
Processus postorbitales vorhanden, bei Macroscelides und Petrodromus fehlen 
sic. Im Jugale findet sich bei den madagassischen Lemuridez, bei Nycticebus, 
bei sudamerikanischen Affen, wie Callithrix, Midas, Mycetus, Cebus, bei 
dem eocenen Notharctus (18, S. 156) und bei Tupaia ein Foramen fur den 
Durchtritt eines Nerven, der sich beim letzteren Tier in die Haut vor dem 
Auge verbreitet. Bei Tupaia ist das Foramen vergleichungsweise grosser als 
bei Lemur; bemerkenswert ist, dass es nach Tuomas besonders klein be: 
T. melanura ist (48, S. 224). 

Die Fossa glenoidea wird kaudalwarts bei Tupaia wie bei den Halbaffen 
von einem hohen Processus postglenoideus begrenzt; bei Gymnura ist er 
niedrig, bei den Erinaceusarten von verschiedener Hohe. 

Das Pterygoid wird kaudalwarts, wie GREGORY bemerkt (15, S. 274) 
durch einen schmalen Fortsatz verlangert, der sich beinahe bis zu der Bulla 
erstreckt. Hierdurch unterscheidet sich Tupaia sowohl von den Erinaceide, 
als auch von den Halbaffen, bei welchen er nicht gefunden wird. Der Pro 
cessus pterygoideus alisphenoidei verhalt sich wie bei den Erinaceide: er 


ist kurz und lateralwarts gebogen. Bei Lemur steht er mehr senkrecht. Durch 
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die Form der Fossa ectopterygoidea nahert sich Tupaia mehr den Erinaceide 
als den Prosimiz. 

Canalis caroticus. Die hintere Offnung desselben liegt bei Tupaia im 
kaudalen ausseren Teil der Bulla, wie bei den madagassischen Lemuride, 
von den Chirogalei abgesehen. Bei diesen und den Loriside geht die Arteria 
carotis durch das Foramen lacerum anterius in die Schadelhohle hinein. Bei 
Erinaceus ist die hintere Offnung des Canalis caroticus nach aussen nicht vom 
Foramen stylomastoideum getrennt (23, S. 429—431). 

Von den Foramina bieten einige etwas Bemerkenswertes dar. Ein Fo- 
ramen supraorbitale findet sich bei Tupaia, nicht aber bei den Prosimiz, 
Erinaceus und Gymnura. Das Foramen ovale liegt wie bei Lemur grossten- 
teils von der Bulla versteckt; bei Erinaceus und Gymnura tritt es deutlich 
hervor. Bei diesen besitzen das Foramen rotundum und das Foramen orbito- 
sphenoideum eine gemeinsame Offnung; das Foramen opticum liegt mehr 
nach vorn und oben von derselben. Bei Tupaia liegen alle diese drei Foramina 
dicht nebeneinander oder beinahe wie bei den Prosimiz. 

Unterkiefer (Fig. 5). Die Fossa masseterica ist flach wie auch bei Lemur 
und Perodicticus, tiefer bei Erinaceus und Gymnura. Der Processus articu- 
laris hebt sich wie bei Erinaceus und Gymnura und bei den Macroscelidide 
hoch, bei den Prosimiz wenig ber die Kaufiache der Zahne. Die Symphysis 
mandibularis streckt sich nach hinten bis zu dem P,. Das Foramen mentale 
liegt in den mir zuganglichen Tupaia-Unterkiefern unter dem P,; es kann sich 
bisweilen vor oder hinter diesem Zahn oOffnen (15, S. 275). 

Aus obigem erhellt, in Ubereinstimmung mit GREGORY’s Ansichten, dass 
Tupaia mit den Prosimiz im Schadel wichtige gemeinsame Kennzeichen 
besitzt, die auf eine nahere genetische Verwandtschaft hindeuten und sie von 
den Insectivora entfernen. Von diesen sind vorziiglich folgende zu bemerken: 

I. die adussere Konfiguration des Schadels obs. Hylomys; 

2. die gleichartige Bildung der Bulla ossea mit derjenigen der mada- 

gassischen Prosimiz ; 

. die Bildung eines knochernen Orbitalringes ; 
das Vorkommen eines Foramen im Jugale wie bei den madagassischen 
Prosimiz und dem eocenen Notharctus. 


Vordere Extremitat. 


Bei der Untersuchung des Extremitatenskeletts habe ich dasselbe mit 


demjenigen von Didelphys, Lemur macaco, Sciurus und Erinaceus verglichen, 


welche Tiere entweder etwas Primitives in ihren Organsystemen, oder eine 
gleichartige Lebensweise mit Tupaia aufweisen. 
Der Oberarm und der Oberschenkel besitzen hauptsichlich die gleiche 
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Lange wie der Vorderarm und der Unterschenkel, wie GREGoRy bemerkt, 
dagegen sind sie bei den Lipotyphla kurzer (15, S. 277 
Humerus. Die Crista deltoidea hebt sich deutlich und lang, die Crista 
supinatoria kurz und niedrig ab; ein Foramen entepicondyloideum ist vor- 
handen, was nach GREGORY allen primitiven Saugern charakteristisch ist 
S. 277). Bei Didelphys, Lemur macaco, Erinaceus und Sciurus sind 
fragliche Criste relativ scharfer entwickelt ; das Foramen entepicondyloideum 


findet sich bei diesen, Erinaceus ausgenommen. Im Gelenk zwischen dem 


Humerus und den Vorderarmknochen liegen die Trochlea und das Capitulum 


Fig. 6. Fig. 7. Fig. 8. 


humeri bei Tupaia wie bei den 
Lemuride nebeneinander in 
transversaler Richtung (Fig. 
6), wodurch die Ulna und 
der Radius ihre ursprtingliche 
Lage bewahren. Denn nach 
WINGE (51, S. 163) wird die 
Ulna zurtickgeschoben, erst 
wenn der Radius sich so be- 
sonders entwickelt, dass er die 
Gelenkhohle der Ulna mehr 
oder weniger einnimmt, was 
bei den Erinaceide der Fall 
ist. Die Hand nimmt eine Pro- 
nationsstellung ein; sie kann 
nicht supiniert werden, da 
weder eine abgesetzte Circum- 

Linke Vorderarmknochen. 2:1 ferentia articularis radii, noch 


ginea. Knochen der linken Hand. 2:1. 


nen Ger ein vollstandiges Ligamentum 
trale. P Pisiforme. Radialer Randknochen. 


annularie vorhanden ist (Fig. 
-). Bei einem Exemplar von Tupaia javanica waren der Radius und die Ulna 
teilweise durch eine verknocherte Membrana miteinander verbunden. 
Carpus, Metacarpus und Finger (Fig. 8). In der proximalen Reihe des 
Carpus steht bei den Marsupialiern und bei den meisten niederen Placentaliern 
das Lunatum an der dorsalen Flache in breitem Kontakt mit dem Hamatum 
(15, S. 443). Auf dieselbe Weise verhalten sich die Lemuride ; bei den Erina- 
ceide und Sciurus hat er eine Verkirzung erlitten. Ein freies Centrale findet 
sich bei Tupaia sowie bei Lemur, Sciurus und Talpa; es fehlt bei Erinaceus, 
findet sich aber bei mehreren anderen Lipotyphla, fehlt auch bei Didelphys 
und allen iibrigen Marsupialiern (15, S. 443). Wie bei Sciurus und Talpa 
grenzt das Centrale (C) bei Tupaia nicht zum Hamatum, was bei Lemur der 
Fall ist. Das Vorkommen eines freien Centrale und eines Kontaktes zwischen 
dem Lunatum und dem Hamatum haben wir als primitive Kennzeichen auf- 
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zufassen. Unter den hier zum Vergleich untersuchten Tieren sind das Navi- 
culare und das Lunatum bei Tupaia und Sciurus vereinigt, ebenso bei den 
Erinaceide, was eine Differenzierung andeutet; bei Didelphys und Lemur 
verbleiben sie frei. GREGORY bemerkt, dass bei den Marsupialia das Capi- 
tatum und das Hamatum im allgemeinen grésser als das Naviculare und das 
Lunatum sind; bei den meisten primitiven Placentalia findet sich das ent- 
gegengesetzte Verhalten (15, S. 443). Tupaia und Lemur stimmen hierin mit 
den Beutlern iiberein, Sciurus und Erinaceus mit den primitiven Placentaliern. 
Ein radialer Randknochen (Rk) zwischen dem Naviculare und dem Mult- 
angulum majus ist wie oft bei kletternden Tieren vorhanden. Das Meta- 
carpale I gelenkt mit dem Multangulum majus an dessen distalem Ende; 
eine Opponierbarkeit des Daumens wird hierdurch nicht modglich. Bei Lemur, 
Didelphys und Sciurus liegt die Gelenkflache an dem medial-distalen Rande 
des letzteren Knochens; die zwei ersteren besitzen ja auch einen entgegen- 
setzbaren Daumen. Die Metacarpalia und die Phalangen sind im Vergleich 
mit denen bei Erinaceus und Sciurus verlangert und erinnern an das Ver- 
halten bei Lemur. 

Wir haben aber gefunden, dass Tupaia, was das Knockengerist der vor- 
deren Extremitat angeht, mehrere mit den Lemuride gemeinsame 
Kennzeichen besitzt, die sich nicht bei Erinaceus wiederfinden. Unter 
diesen sind besonders folgende betont worden: 

1. das Vorkommen eines Foramen entepicondyloideum ; 

2. die Form des Gelenkes zwischen dem Humerus und den Vorderarm- 

knochen ; 

3. ein Kontakt zwischen dem Lunatum und dem Hamatum; 

4. das Vorkommen eines freien Centrale (findet sich bei mehreren 
Lipotyphla) ; 
die Metacarpalia und die Phalangen sind verlangert. 
Hintere Extremitat. 
Beckengiirtel. Das Ilium besitzt, wie LEcHE nachgewiesen hat, nicht die 
urspringliche lange, schmale Gestalt, welche sich bei den Lipotyphla wieder- 
findet, sondern ist in seinem vorderen Teil schaufelformig verbreitert (27, 
S. 8). Durch diese Form, die tiefe Konkavierung der lateralen Flache, die 
Lage der Crista lateralis dem ventralen Rande des Ilium nahe, nahert es sich 
demjenigen bei Lemur und den meisten Prosimiz. Die Beckensymphyse wird 
wie bei den Macroscelidide durch die Vereinigung der Ossa pubis und ischii 
gebildet, d. h. sie bewahrt ein primitives Kennzeichen, wodurch Tupaia sich 
sowohl von den Lipotyphla, bei denen sie mehr oder weniger reduziert worden 
ist oder vollig fehlt, als auch von den Prosimiz, bei welch letzteren sie nur 


durch die Schambeine gebildet wird (30, S. 587, u. 48, S. 108). Aber durch 
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die Form des Darmbeines und die Richtung des Ramus transversalis pubis 
winkelrecht gegen das Sacrum weist das Tupaia-Becken, wie LECHE gefunden 
hat, als Ganzes grossere Ubereinstimmung mit demjenigen bei Lemur, als mit 
dem einer anderen Saugetierform auf (27, S. 24). 

Das Femur (Fig. 9) ist von ungefahr derselben Lange wie der Unter- 
schenkel; bei Erinaceus, Lemur und Sciurus ist der letztere langer als das 
Oberschenkelbein. Der Trochanter major ragt wie bei den Lemuride ein 
wenig tiber das Caput femoris hinaus, nicht aber bei Erinaceus, Sciurus und 
Didelphys. Die Hohe der Trochanter major steht bei Tupaia und Lemur in 
Verbindung mit der Entwicklung des M. gluteus medius und des M. gluteus 
minimus, zu welchen nach LEcueE ein M. gluteus medius posterior als teilweise 
selbstandiger Muskel kommt. Letzterer Muskel findet sich nach erwahntem 
Forscher bei Tupaia, Macroscelides und den Halbaffen, fehlt aber den Lipo- 
typhla (27, S. 75). Der Trochanter tertius ist wie bei Sciurus und Didelphys 
distalwarts geriickt, da er mehr abwarts als der Trochanter minor liegt; bet 
Erinaceus wird er durch eine Crista reprasentiert, bei Xerus leucumbrinus: 
fehlt er, bei Lemur liegt er dem Trochanter minor gegenuber. 

Unterschenkelknochen (Vig. 10). Bei den Macroscelidide und den Lipo- 
typhla mit Ausnahme der meisten Centetide und Chrysochloride sind 
die Tibia und die Fibula miteinander mehr oder weniger verwachsen. Tupaia 
weist hier einen primitiven Charakter auf, indem wie bei Lemur und Didel- 
phys die beiden Unterschenkelknochen in ihrer ganzen Lange voneinander 
getrennt sind. Auch hier schliesst sich Tupaia den Prosimiz an, wenn wir 
von den Tarsiidez absehen. Das Capitulum fibule hat sich verbreitert, wie 
auch bei Microgale, obwohl in geringerem Grad als bei Didelphys, wie 
GREGORY bemerkt (15, S. 251 u. 277). Die beiden Malleoli sind verlangert 
und kraftig, was baumlebende Tiere kennzeichnet, Lemur, Sciurus und Di- 
delphys, nicht aber Erinaceus und Xerus. Bei Erinaceus und Macroscelides 
gelenkt die Fibula mit dem Calcaneus, dagegen nicht bei Tupaia, Lemur, 
Didelphys und Sciurus. 

Fuss. Von dem Talus sagt GrEGorY (15, S. 278), dass er sich dem Typus 
der Primaten anschliesst und von demjenigen der Lipotyphla abweicht. Ich 
habe mir zur Aufgabe gemacht, den Tarsus im Ganzen bei Tupaia mit dem- 
selben von den Halbaffen, von Erinaceus und von Sciurus zu vergleichen 
und wenn moglich einige neue, noch nicht beschriebene Tatsachen, welche 
von Bedeutung fiir die hier vorliegende Aufgabe sind, hinzuzufiigen. Die 
Gelenkflachen fiir die Malleoli an der Trochlea des Talus haben bei Tupaia 
(Fig. 11, 12 u. 13) sowie bei Erinaceus, Sciurus und Xerus eine beinahe 
vertikale Richtung, bei Lemur hat diejenige fiir den Malleolus externus eine 
schrage. Die Trochlea bei Tupaia stimmt mit derjenigen bei Lemur durch 
eine geringere Hohe der tibialen als der fibularen Crista tiberein; bei Erina- 


ceus und Sciurus sind sie von gleicher Grosse. Das Caput tali setzt sich vom 
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langen Collum tali scharf ab und grenzt distal- und fibularwarts ein wenig 
am Cuboideum wie auch bei Erinaceus, Didelphys, Sciurus und Xerus; 
eine Gelenkfacette war jedoch nicht vorhanden. Bei Lemur sowie bei den 
iibrigen Prosimiz ist es durch das transversal breite Naviculare davon ge- 
schieden. An der palmaren Flache des Talus bei Tupaia (Fig. 14) ist die 
ectale Facette (Ect) wie auch bei Lemur (Fig. 16) kleiner als die susten- 
taculare (Sus); bei Erinaceus ist die erstere die groéssere von den beider 
(Fig. 15). Bei Sciurus sind sie von gleicher Grosse. Mit Lemur, zu welchem 
Sciurus sich hierin anschliesst, stimmt Tupaia weiter durch das Fehlen einer 
Grenze zwischen der letzteren Facette und derjenigen (Nav) fur das Navi- 
culare iiberein; bei Erinaceus sind diese voneinander deutlich abgesetzt. Da 
bei den primitiven Marsupialiern die sustentaculare Facette mit derjenigen 
fiir das Naviculare einen Continium bildet (15, S. 445), kann zweifelsohne 
dieser bei Lemur und Tupaia gemeinsame Charakter als Zeichen einer gene- 
tischen Verwandtschaft angesehen werden. Bei den hoch spezialisierten Macro- 
podide sind diese Facetten voneinander getrennt (7, S. 554). Der Tuber cal- 
canei kennzeichnet sich durch seine Kiirze, was nach GREGORY (15, 5. 278) 
plantigrade und baumlebende Sauger charakterisiert. Das Naviculare besitzt 
in der Langsrichtung des Fusses eine zusammengedriickte Form, wodurch 
Tupaia sich Erinaceus nahert und sich von Lemur entfernt. Das Cuboideum 
und die drei Ossa cuneiformia haben eine schmale, langgestreckte Gestalt, 
im Gegensatz zu den breiten bei den Lemuridz, was mit der verschiedenartigen 
Bewegung an den Baumen in Berbindung steht. Das Entocuneiforme gelenkt 
in seinem distalen Ende mit dem Metatarsale I ; bei Lemur ist die Gelenkflache 
medialwarts geriickt, um eine Opponierbarkeit des Hallux zu ermoglichen, 
was als etwas Sekundares anzusehen ist. Ein tibialer Randknochen (7b) 
kommt vor. Da eine besondere Lange die Hand und den Fuss der Tupatde 
kennzeichnet (15, S. 277), kann es von Interesse sein, die Lange ihrer Meta- 
tarsalia mit denjenigen einiger hier erwahnten Tiere zu vergleichen. Das 


Metatarsale III verhalt sich im Vergleich zur Lange des Femur bei 


Tupaia ferruginea wie 0,47: 
Lemur macaco «0,23: 
Erinaceus europeus ,, 0,38: 


Sciurus vulgaris 


In obigem ist erwiesen, dass Tupaia betreffs der Skeletteile der hinteren 
Extremitat mit den Lemuride und mit Erinaceus wichtige Ubereinstim- 
mungen, aber auch Abweichungen von beiden diesen Tieren besitzt, welche 
teils als urspriingliche, teils als neuerworbene Charaktere anzusehen sind. 

Von sowohl den Lemuride als den Erinaceide unterscheidet sich 


Tupaia durch folgende Kennzeichen: 


1. die Bildung der Beckensymphyse ; 
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2. die distale Lage des Trochanter tertius; 
3. die Verlangerung der Metatarsalia. 

Mit den Erinaceid@ besitzt Tupaia einige gemeinsame Merk- 
male, die nicht bei den Lemuride angetrotfen werden: 

1. die Gelenkflache an dem Talus fiir den Malleolus externus hat eine 

beinahe vertikale Richtung ; 

das Caput tali grenzt am Cuboideum ; 

das Naviculare besitzt in der Langsrichtung des Fusses eine zusam- 
mengedrickte Form; 

4. das Entocuneiforme gelenkt in seinem distalen Teil mit dem Meta- 

tarsale I. 

Von den mit den Lemuride gemeinsamen Kennzeichen bei 
Tupaia sind besonders folgende hervorzuheben, welche sich nicht bei den 
Lipotyphla wiederfinden: 

1. die Form des Ilium; 

2. die Richtung des Ramus transversalis pubis; 

3. der Trochanter major liegt mehr proximalwarts als Caput femoris; 

4. die Tibia und die Fibula sind nicht vereinigt (gilt auch von den meisten 

Centetidze; bei Tarsius sind sie teilweise verwachsen) ; 
5. die kraftige Entwicklung der beiden Malleoli,; 
6. die tibiale Crista der Trochlea des Talus ist niedriger als die fibulare ; 
die ectale Facette des Talus ist kleiner als die sustentaculare; 


das Fehlen einer Grenze zwischen der sustentacularen Facette und 
Talus. 


der navicularen im 


MUSKULATUR. 


Muskeln des Visceralskeletts. 


Der M. temporalis besteht aus drei Portionen. Die starkste entspringt 


von der Fossa temporalis bis zu der Crista occipitalis und heftet sich an den 
Processus coronoideus des Unterkiefers an. Die Fasern der zweiten, welche 
vom vorderen Teil der Fossa temporalis ausgehen, kreuzen spitzwinklig die- 
jenigen der letztgenannten und befestigen sich oberflachlich von dieser. Eine 
dritte und schwache Partie des Muskels entsteht am Processus mastoideus. 
Der Muskel verhalt sich wie derjenige bei den Macroscelidide und den Eri- 
naceidz, weicht aber vom Verhalten bei den Halbaffen ab, bei welchen er 
einschichtig ist; nur bei Tarsius treten zwei Schichten auf (30, S. 686). 

Der M. masseter ist wie bei den Macroscelidide zweischichtig, bei den 
Erinaceide tritt keine Schichtenbildung auf; bei den Prosimiz variiert der 
Muskel in dieser Hinsicht (30, S. 688). Die oberflachliche Schicht geht von 
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der Lateralflache des Jochbogens, teilweise von Sehnenfasern durchzogen, 
aus und befestigt sich am hinteren Rand des Unterkiefers bis zum Processus 
angularis. Die tiefe und dunne entsteht fleischig am hinteren Teil des Joch- 
bogens und inseriert an der Fossa masseterica. 

Der \V. digastricus ist zweibauchig. Der vordere Bauch verbindet sich 
wie bei den Macroscelidide mit dem Os hyoideum, was nicht bei den Erina- 
ceide der Fall ist. Wie bei Hylomys und Gymnura, nicht aber bei Erinaceus 
und Macroscelides, vereinigt sich der Muskel vor dem Zungenbein mit dem 
gegenseitigen ein kleines Stiick (31, S. 63). Er weist somit Ubereinstimmung 
mit den ursprunglichen Erinaceide auf. Bei den Halbaffen sind die vorderen 
Bauche voneinander getrennt. 

Der \M. mylohyoideus streckt sich aboralwarts bis zum Zungenbein. Im 
grossten Teil des Muskels gehen die Fasern, ohne eine Raphe zu bilden, in 
diejenigen der anderen Seite tuber. Durch die Einheitlichkeit des Muskels 
stimmt der Muskel mit dem entsprechenden bei Hylomys wtberein. 

Der MV. pterygoideus internus entsteht an der Fossa ectopterygoidea und 
an dem Ligament, welches die laterale Lamelle der Fossa mit der Ohrkapsel 
verbindet. Er inseriert an der Fossa an der medialen Flache des Unterkiefers 
und an dem Rande des Knochens, dem Ansatz des M. masseter gegentiber. 

Der MM. pterygoideus externus ist ansehnlich schwacher als der vorher- 
gehende. Er geht von der lateralen Lamelle der Fossa ectopterygoidea aus 


und befestigt sich am Processus angularis des Unterkiefers. 


Muskeln Schulter und des Oberarmes. 


der 


In Verbindung mit meiner Untersuchung tiber die Macroscelidide habe 
ich diese Muskeln bei Tupaia untersucht und fihre darum von diesen nur 
diejenigen an, welche eine Erklarung tber die systematische Stellung von 
Tupaia geben konnen. 

Ein \M. teres minor fehlt. Sein Auftreten bei den Insektivoren ist ein 
inkonstantes; bei den Halbaffen meist vorhanden. 

M. dorso-epitrochlearis. Der Muskel besitzt wie bei den Lemuride zwei 
Kopfe: der eine in Verbindung mit dem M. latissimus dorsi, der andere mit 
dem M. teres major. Bei den Erinaceide# und den Macroscelidide ist er ein- 
kopfig. Er inseriert wie bei den Lemuride selbstandig und muskulés am 
Olecranon; bei den Insektivoren bisweilen mit dem M. triceps brachii ver- 
einigt. Die gleichartige Entwicklung des Muskels bei den Tupaiide und den 
Lemuride beruht wahrscheinlich auf der kletternden Bewegung dieser Fa- 
milien; der Muskel ist bekanntlich von Bedeutung bei einer solchen Loko- 
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Muskeln des Vorderarmes und der Hand. 


Der M. supinator longus fehlt wie bei den Insektivoren. Kommt Di- 
delphys, Sciurus und den Halbaffen zu. 

Der M. supinator brevis ist ein kurzer, schwacher Muskel, vom M. ex- 
tensor carpi radialis und M. extensor digitorum communis bedeckt. 

Der M. extensor carpi radialis (exr, Fig. 17) geht von der Crista supi- 
natoria aus. Sein ziemlich kraftiger Muskelbauch geht am distalsten Drittel 
des Vorderarmes in eine Sehne tiber, welche, von derjenigen des M. abductor 
pollicis longus tiberquert, sich wie bei Erinaceus in zwei spaltet (10, S. 49). 
Die kraftigere von diesen befestigt sich am 3., die schwachere am 2. Meta- 
carpale. Bei Rhynchocyon inseriert er nur am 3. (6, S. 376). Bei Didelphys, 
Sciurus, Halbaffen und gewohnlich bei Primates ist der Muskel vollig in zwei 
getrennt (30, S. 812). 

Der M. extensor digitorum communis (exd) und der M. extensor digi- 
torum lateralis (exdl) entspringen durch einen gemeinsamen Muskelbauch 
am Condylus externus humeri. Sie teilen sich bald in einen radialen, kraf- 
tigeren — den M. extensor digitorum communis — und in einen ulnaren und 
schwacheren — den M. extensor digitorum lateralis. Der erstere geht in der 
proximalen Halfte des Vorderarmes in vier Sehnen zu dem zweiten bis 
fiinften Finger tiber. Der letztere mit noch kurzeren Muskelfasern befestigt 
sich durch zwei Sehnen an den zwei ulnaren Fingern. Bei Hapale wie bei 
Rhynchocyon wird die Sehne zum fiinften Finger vermisst (26, S. 123), bei 
Didelphys, Erinaceus, Petrodromus, Macroscelides, Sciurus und den Prosimize 
sind beide vorhanden (30, S. 815). 

Mm. extensores digitorum profundi. Von diesen ist der M. abductor 
pollicis longus (abpl) der kraftigste. Er entsteht am Ulna, am Ligamentum 
interrosseum und am Radius, wird proximalwarts von dem M. extensor digi- 
torum communis und dem M. extensor digitorum lateralis tiberlagert und 
inseriert am radialen Randknochen und am 1. Metacarpale. Die beiden ubrigen 
— der M. extensor pollicis longus und der M. extensor indicis proprius (exdp) 
— bilden wie bei den Erinaceide zusammen einen Muskel, welcher mit einigen 
kurzen Muskelfasern von der Ulna distalwarts vom M. abductor pollicis 
longus ausgeht. 

In anderen Saugetierordnungen bilden diese zwei Muskeln oft eine 
Muskelmasse, wie bei den Viverride, bei Dendrolagus, bei den siidamerika- 
nischen Affen nach KoHLBRUGGE; bei denen der alten Welt wie auch bei den 
Halbaffen, wenigstens Lemur, sind sie voneinander getrennt (26, S. 129, u. 
42, S. 673). Bei Didelphys kommen beide vor (30, S. 817); bei Sciurus und 
den Macroscelidide fehlt ein M. extensor pollicis longus. Nach RrpsinG haben 
diese zwei Muskeln erst mit den vergrésserten Leistungen der Finger sich 
allmahlich voneinander gespalten (41, S. 673). 
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Fig. 18. 
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~~ - fbdm 
flbdm 


2:5. 
Tiefliegende Beugemuskeln der rechten Hand. 2:1. 
contrahentes treten die Mm. flexores breves profundi hervor. a4fé M. abductor 


abpl M. abductor pollicis longus. M. abductor digiti minimi. cnt ent® 
und 5. Zehe. cf// Carpalballenmuskeln. 


Tupaia javanica. 


hens des 1., 2. und §. Fingers resp. der 1., 2 
digitorum communis. exd/ M. extensor digitorum lateralis. exdp M. extensor 


M. extensor carpi radialis. ¢x7m% M. extensor carpi ulnaris. fédm M. 
brevis manus. ffédm M. flexor brevis digiti minimi. 7 M. flexor digitorum profundus. 
flexor pollicis brevis. #77 M. flexor carpi radialis. 7s M. flexor digitorum sublimis. fw M. 
mb Mm. lumbricales. #7 M. palmaris longus. f7¢ M. pronator radii teres. 


extensor 
profundus. ¢.x7 


carpi ulnaris. 


Der M. extensor carpi ulnaris (exru) bietet nichts Eigenartiges dar. 

Der M. flexor carpi ulnaris (flu, Fig. 18) entsteht zweikopfig am Ole- 
cranon, Condylus internus humeri und an der Ulna; er ist besonders kraftig 
Radialwarts wird er vom M. flexor digitorum sublimis begrenzt. 

Der M. palmaris longus (pl) geht aponeurotisch mit dem oberflachlichen 


langen Flexor vereinigt vom Condylus internus humeri aus. Sein schwacher 


Muskelbauch geht in eine kurze Sehne tuber, die wie bei Erinaceus, Didelphys 


22,3. 


und den Affen in die Palmaraponeurose hinubergeht (10, S. 
26, S. 77). Der Muskel fehlt nach Parsons bei Sciurus (37, S. 266). 

Der M. flexor carpi radialis (fir) verhalt sich wie gewohnlich. 

Der M. flexor digitorum sublimis (fls) kommt vom Condylus internus 
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humeri, mit dem M. flexor carpi ulnaris, dem tiefen, langen Flexor und dem 
M. palmaris longus vereinigt. Er streckt sich zu den drei mittleren Fingern 
wie bei Erinaceus und Didelphys (22, S. 56); bei Sciurus und den Prosimize 
und bei Hapale geht er zu den vier ulnaren (26, S. 81, u. 30, S. 825). 

Der M. flexor digitorum profundus (flp) geht vom Condylus internus 
humeri, von der Ulna und vom Radius aus. Wie bei Erinaceus ist der Muske!l 
von gleicher Grésse wie die abrigen langen Flexoren des Vorderarmes zu- 
sammen. Bei Sciurus fehlt eine Sehne zum Pollex; die Endsehne des Muskels 
spaltet sich bei Tupaia wie bei Macroscelides, Petrodromus, Erinaceus, Hapale 
und Didelphys in fiinf Sehnen, eine zu jedem Finger. Bisweilen kann bei den 


Halbaffen wie bei Nycticebus ein M. flexor pollicis longus sich vom gemein- 


samen langen Beugemuskel emanzipieren (26, S. 84). 

Der MM. pronator radu teres (prt) ist ein kurzer, fleischiger Muskel, 
welcher sich an das erste Drittel des Radius anheftet. 

Der M. pronator quadratus streckt sich im distalsten Viertel des Vorder- 
armes von der Ulna zum Radius. Er durfte sehr selten bei den Insektivoren 
vorkommen. Bei den Macroscelidide habe ich ihn gefunden sowie bei einem 
Centetes. Dorson erwahnt ihn nicht in seinem ,,Monograph of the Insecti- 
vora” (10). Seine distale Lage steht wahrscheinlich in Verbindung mit der 
Kraft des M. flexor digitorum profundus, welcher durch seinen langen Ur- 
sprung thn distalwarts gedrangt hat. 

Der \M. flexor brevis manus (fbdm) bildet den M. perforatus des fiinften 
Fingers. Da die Mm. flexores breves manus sich nach RippinG an allen 
Fingern bei den Urodelen und Sauriern finden (42, S. 593 u. 603) und da 
KajAva erwahnt, dass sie sich bei den Saugetier-Urformen zu jedem Finger 
der Hand erstreckt haben (22, S. 181), miissen wir das Vorkommen desselben 
als etwas Urspriingliches ansehen. Bei den Viverride und bei Centetes ver- 
breitet er sich zu den zwei ulnaren Fingern, beim fiinften wie ein M. per- 
foratus (5, S. 4); bei Sorex (1, S. 482), Didelphys (22, S. 61) und Tupaia 
ist er mehr reduziert, da nur der wie ein Perforatus wirkende Teil zum 
fiinften Finger zuriickbleibt. Ein Derivat diese Muskels, von Rippinc als 
M. palmaris brevis bezeichnet (42, S. 616), findet sich bei Erinaceus und 
Gymnura, fehlt den Macroscelidide (10, S. 30 u. 52, 6, S. 377). Der von PAr- 
sons bei den Sciuromorphe als M. flexor brevis manus bezeichnete Muskel 
kommt nicht bei Sciurus vor; ein M. palmaris brevis aber verlauft vom uber- 
zahligen ulnaren, carpalen Randknorpel zu der Sehne des oberflachlichen 
Flexors am vierten Finger. Bei den Halbaffen fehlen nach Kajava die Mm. 
flexores breves manus; ein M. palmaris brevis ist vorhanden, wird aber bei 
Perodicticus und Propithecus vermisst (21, S. 355 u. 362). Bei Hapale habe 
ich weder einen M. flexor brevis manus, noch einen M. palmaris brevis 
gefunden. 

Die Mm. lumbricales (Imb) sind vier. Sie finden sich in derselben An- 
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zahl bei Didelphys, Sciurus, den Halbaffen, Gymnura und Macroscelides. 
Ihre Anzahl wechselt bei Erinaceus; sie fehlen ihm bisweilen. 

Einige Muskelfasern, Carpalbalienmuskeln (cpll) entsprechend, finden 
sich in den beiden Trittkissen des Carpus; sie werden nicht von Dosson 
oder AEHRNBACK-CHRISTIE-LINDE in ihren Beschreibungen uber die Muskeln 


bei den Lipotyphla erwahnt. Ein ulnarer Carpalballenmuskel hat sich bei 


Sciurus differenziert ; bei den Halbaffen sind zwei, ein ulnarer und ein radialer, 
entwickelt (21, S. 358), keiner bei Hapale und Didelphys. 

Die Thenar- und Hypothenarmuskeln sind nach Kajava anfangs ein- 
heitlich (22, S. 182). Der M. abductor pollicis brevis (abpb) entspringt ein- 
kopfig vom radialen Randknochen; er ist bei Erinaceus, Centetes und Macro- 
scelides vorhanden. Bei den Halbaffen tritt er gewohnlich zweikopfig auf. 
Ein M. flexor pollicis brevis sublimis (flpb) findet sich wie bei Centetes, 
Didelphys und den Halbaffen, fehlt bei Sciurus und Erinaceus. Ein M. oppo- 
nens pollicis kommt bei Hapale und den Prosimiz, bei den letzteren jedoch 
nicht konstant vor; er hat sich bei Tupaia, Sciurus, Didelphys und Erinaceus 
nicht differenziert. Ein M. abductor digiti minimi (bdm) geht vom Pisiforme 
aus; Insertion wie gewohnlich. Der M. flexor brevis digiti minimi (flbdm) 
wird bei Tupaia, Hapale und Centetes angetroffen; beim letzteren von mir 
irrigerweise der M. palmaris brevis genannt (5, Taf. I, Fig. 1). Der Muskel 
fehlt den ubrigen Lipotyphla, Didelphys und Sciurus, kann bei den Halbaffen 
zweikopfig auftreten. Ein M. opponens digiti minimi ist bei Didelphys, Hapale 
und gewohnlich bei den Halbaffen entwickelt, fehlt Tupaia, Sciurus und den 
Lipotyphla. 

Von den Mm. contrahentes (Fig. 19) finden sich deren drei, je einer 
zu dem ersten, zweiten und fiinften Finger (cnt 7, cnt 2, cnt 5), oder dieselbe 
Anzahl wie bei Didelphys, den Halbaffen, den Macroscelidide und den Cente 
tide. Bei Erinaceus ist gewohnlich keiner vorhanden. Sie verlaufen nach 
RIBBING urspringlich zu allen fiinf Fingern, wie bei Urodela, Emys (42, 
S. 634). Bei Tupaia sind sie also reduziert, jedoch weniger als bei Sciurus, 
bei welchem nur der M. contrahens des fiinften Fingers zurickbleibt. 

Mm. flexores breves profundi. Niedere Sauger besitzen diese Muskeln 
an jedem Finger (22, S. 184). Tupaia, Erinaceus, Didelphys, Hapale und die 
Prosimiz bieten das Urspriingliche betreffs der Anzahl derselben dar; bet 
Sciurus sind sie nur an den vier ulnaren Fingern vorhanden. 

Die Mm. interossei dorsales finden sich nach Rippine bei den Urodelen, 
Trichosurus und mehreren anderen Marsupialia (42, S. 641). Ihr Vorkommen 
ist ein primitives Kennzeichen. Sie treten deutlich bei Tupaia, Didelphys, 
Hapale und den Halbaffen auf, fehlen bei Sciurus. 

Wir haben gesehen, dass Tupaia betreffs ihrer Vorderarm- und Hand- 
muskulatur in vielen Hinsichten von derjenigen der Lipotyphla abweicht. 
Vergleicht man sie mit derjenigen anderer Tiere, welche entweder wie Di- 
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delphys und die Halbaffen im allgemeinen ein teilweise urspriingliches Muskel- 


system besitzen oder sich wie Sciurus durch eine mit Tupaia gleichartige 
Lebensweise kennzeichnet, so wird in nebenstehender Tabelle leicht wber- 
sichtlich, was schon angedeutet worden ist: mit welcher Tiergruppe Tupaia, 
was diese Muskeln betrifft, eine nahere genetische Verbindung aufweist. 

Hieraus wird ersichtlich, dass die Hand- resp. Vorderarmmuskulatur 
bei Tupaia und Sciurus mehrere Verschiedenheiten aufweisen. 


Bei Sciurus fehlen: 
der M. extensor pollicis longus; 
eine Sehne zum Pollex vom M. flexor digitorum profundus; 
der M. flexor brevis digiti minimi; 
die M. contrahentes des Pollex und Index und 
die Mm. interossei dorsales. 


Alle diese Muskeln kommen bei Tupaia vor. 


3ei Erinaceus weist die Handmuskulatur wenig Differenzierung auf. Es 
fehlen bei ihm folgende Muskeln, welche bei Tupaia vorhanden sind: 
die Mm. lumbricales (einer oder mehrere konnen bisweilen auf- 
treten ) ; 
die Mm. contrahentes ; 
die Carpalballenmuskeln ; 
der M. flexor sublimis pollicis brevis; 
der M. flexor brevis digiti minimi. 


Vergleicht man die kurzen Muskeln der Hand bei Tupaia mit denen 
bei den Halbaffen, finden wir, dass alle diejenigen, welche bei Erinaceus und 
Sciurus fehlen und welche bei Tupaia vorhanden sind, auch bei den Halbaffen 
vorkommen. Da viele von diesen als ursprtingliche Muskeln anzusehen sind, 
kénnen wir aus ihrem Auftreten bei Tupaia und genannter Ordnung 
schliessen, dass diese Tiere hierin eine nahe genetische Verwandtschaft auf- 
weisen. Zwar haben die Prosimiz eine weit hdhere Differenzierung der Hand- 
muskulatur als Tupaia erreicht. Diese besteht teils in Bildung einer neuen 
Muskelgruppe, der tiberzahligen Muskeln der tieferen Vola, teils in Spaltungen 
mehrerer Muskeln, des M. contrahens des Pollex, des M. abductor pollicis 
brevis und des M. abductor digiti minimi. 

Von einer Verwandtschaft mit den Lipotyphla zeugt bei Tupaia das 
Fehlen des M. supinator longus, welcher den Halbaffen, Didelphys und 
Sciurus zukommt. 
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ALBERTINA CARLSSON 
Muskeln des Unterschenkels und des Fusses. 


Da die Muskeln der Beckenregion bei Tupaia eingehend von LEcHE be- 
schrieben worden sind, habe ich diese nicht zergliedert, sondern erwahne nach 
dem erwahnten Forscher die Charaktere, wodurch Tupaia hinsichtlich der- 


selben sich den Lipotyphla oder den Prosimiz anschliesst oder von denselben 


abweicht (27) und habe nur die Muskulatur des Unterschenkels und des 
Fusses untersucht. 

Der M. iliopsoas stimmt mit dem Verhalten bei Galago tiberein. 

Der M. gluteus medius posterior findet sich als relativ selbstandiger 
Muskel bei Tupaia, bei Macroscelides und den Lemuride, nicht aber bei den 
Lipotyphla. 

Der M. pyriformis kommt bei Tupaia und den Macroscelidide sowie bei 
den Halbatfen vor, fehlt den Lipotyphla. 

Der M. caudofemoralis wird bei Tupaia und den Macroscelidide, nichi 
aber bei den Lipotyphla und den Halbaffen angetroffen. 

Der JM. tibialis anticus (tha, Fig. 20) entsteht an der Crista tibiz, der 
Vertiefung an der lateralen Flache der Tibia, an der Membrana interossea 
und am medialen Rande der Fibula. In seinem proximalen Teil grenzt er 
am M. peroneus longus (pr/). Er wird am Fussgelenk sehnig und inseriert 
am Entocuneiforme. 

Der M. extensor hallucis longus (exh.) entspringt von der Fibula in 
der Mitte derselben, unmittelbar distalwarts vom M. tibialis anticus, welcher 
ihn bedeckt. Durch ein Retinaculum steht er in Verbindung mit dem tibialen 
Randknochen, Insertion: an der zweiten Phalanx des Hallux; bei Macrosce- 
lides und Petrodromus befestigt sich der Muskel an der zweiten Zehe, bei 
Khynchocvon fehlt er. Der distale Ursprung des Muskels steht wahrscheinlich 
in Verbindung mit der gespreizten Lage des Hallux. Riepinc hat namlich 
bemerkt, dass, wenn die erste Zehe ihre primitive Richtung bewahrt, der 
M. extensor hallucis longus hoch oben entspringt und kraftig ist und dass, 
wenn der Hallux eine andere Stellung hat, die Lage des Extensors eine quere 
wird und sein Ursprung mehr distalwarts liegt (43, S. 97). 

Der M. extensor digitorum communis longus (exdgl) kommt vom Con- 
dylus externus femoris; der lange Muskel liegt unter dem M. peroneus longus 
und tritt erst in dem letzten Viertel des Unterschenkels hervor. Seine Ead- 
sehnen verlaufen zu den vier ausseren Zehen. 

Bei Sciurus und den Lipotyphla hat er seinen Ursprung am Femur be- 
wahrt (10); bei den Halbaffen ist dieser zu den Unterschenkelknochen 
gewandert und der Muskel ist mehr oder weniger in zwei Teile gespalten 
(43, 5. 98); bei den Affen kommt er vom Condylus lateralis tibia und Capi- 
tulum fibule (26, S. 227), bei Didelphys nach RuGE vom Capitulum fibule 
(44, 5. 604). Tupaia weist betreffs dieses Muskels Ubereinstimmung mit den 
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Lipotyphla und Sciurus und weicht von den Halbaffen ab. Der Ursprung 
vom Femur fiir den M. extensor digitorum communis longus ist nach R1p- 
ginG der urspriingliche (43, S. 95); da der Muskel bei Didelphys, den Pro- 
simiz und den Simiz vom Unterschenkel ausgeht, muss dies als etwas Sekun- 
dares angesehen werden. 

Der M. peroneus longus (pri) entsteht am Capitulum fibulz. Sein langer, 
kraftiger Muskelbauch geht zuerst am distalen Drittel des Unterschenkels 
in eine Sehne tiber. Er bedeckt wie auch bei Hapale und den Halbaffen 
(9, Taf. 65, Fig. 1 und Taf. 72, Fig. 1) im Gegensatz zum Verhalten bei 
Erinaceus (10, Taf. 4, Fig. 2) in seinem proximalen Teil die ubrigen Mm. 
peronei, bei Didelphys nicht den M. peroneus brevis (44, Taf. 32, Fig. 5), 
welche erst dem Fussgelenk nahe zutage treten. Seine Endsehne liegt wie 
auch bei den Halbaffen und bei den Macroscelidide und den Lipotyphla 
hinter dem Malleolus externus, kreuzt am Fuss diejenigen der anderen Mm. 
peronei, um sich um die Plantarflache des Fusses zu beugen, wo sie am 
Metatarsale I inseriert. 

Der \/. peroneus brevis (prb) geht am lateralen Rande der Fibula, vom 
Capitulum bis zum distalen Viertel, aus. Er unterliegt in Grosse ansehnlich 
dem M. peroneus longus. Seine Endsehne und diejenige des M. peroneus 
digiti quinti und des M. peroneus digiti quarti liegen am Metatarsus medial- 
warts von der des M. peroneus longus. Insertion: an der Basis des Meta- 
tarsale V. 

Der M. peroneus digiti quinti (p 5) kennzeichnet sich wie bei den Halb- 
affen und den Raubtieren nach RuGE (44, S. 620) sowie bei den Macrosceli- 
dide und bei Erinaceus (10, S. 55) durch seine laterale Lage und seinen proxt- 
malen Ursprung. Er entsteht am Capitulum fibule, liegt zwischen dem M. 
peroneus longus und dem M. flexor fibularis, unter dem vorigen, und bedeckt 
den M. peroneus digiti quarti. Der lange, schmale Muskel heftet sich durch 
eine lange Sehne an die letzte Phalanx der fiinften Zehe an. 

Der MM. peroneus digiti quarti (p 4) kommt vom lateralen Rande des 
mittleren Teiles der Fibula, ist in seiner proximalen Halfte mit dem M. pero- 
neus digiti quinti verwachsen. Er geht am Fussgelenk in eine Sehne uber, 
die von denjenigen der ubrigen Mm. peronei bedeckt wird und sich an der 
vierten Zehe befestigt. Der Muskel wird von Dopson (10) bei Ernaceus 
und Gymnura als ein mit dem M. peroneus digiti quinti nahe verbundener 
Muskel beschrieben, bei den Macroscelidide fehlt er. Bei Tupaia besitzt er 
eine grossere Selbstandigkeit. Unter den Halbaffen variiert nach RuGE der 
Ursprung des M. peroneus digiti quinti und des M. peroneus digiti quarti: 
bei Tarsius und Lemur gehen beide, bei Galago nur der letztere Muskel vom 
Wadenbein aus, bei Loris kommen sie von dem Fussriicken (44, S. 629) 
Durch das Vorkommen eines selbstandigen M. peroneus digiti quarti, welcher 


nach Rinpinc bei fast allen Halbaffen existiert (43, S. 122), schliesst sich 
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Tupaia den Halbaffen naher als den Lipotyphla an. Die Mm. peronei ver- 
halten sich bei Sciurus wie bei Tupaia. 

Der M. extensor brevis digitorum (exbr) entspringt vom Calcaneus und 
streckt sich zu der ersten, zweiten und dritten Zehe oder zu den Zehen, welche 
keine langen Mm. extensores laterales besitzen. Bei Sciurus und Erinaceus 
geht er zu den drei mittleren, bei Gymnura kommt bisweilen auch eine Sehne 
zum Hallux vor (10, S. 57 u. 34); bei den Macroscelidide heftet er sich an 
die dritte Zehe an. Unter den Halbaffen wechselt die Anzahl seiner Ansatz- 
sehnen; bei Loris verlaufen sie zu allen fiinf Zehen, bei Lemur zu der zweiten 
und dritten, bei Tarsius zu den drei inneren. Infolge des Vorkommens einer 
Sehne des M. extensor brevis zum Hallux, welche bei Didelphys und bei 
den Platyrrhinen (44, S. 604 u. 632) und unter den Halbaffen bei Loris und 
Tarsius angetroffen wird, aber bei Sciurus und Erinaceus fehlt, stimmt 
Tupaia hier mehr mit den Halbaffen als mit den Erinaceide tberein. 

Der M. gastrocnemius (gst, Fig. 20 u. 21) geht von den beiden Condylen 
des Femur aus. Die beiden Kopfe sind von gleicher Grosse. Ein wenig distal- 
warts von der Mitte des Unterschenkels gehen sie in eine kraftige Sehne 
uber. In jedem Kopf war eine Fabella vorhanden. 

Der M. plantaris (pit) kommt vom Condylus lateralis femoris mit dem 
ausseren Kopf des M. gastrocnemius vereinigt, von welchem er sich weit 
abwarts abspaltet. Seine Fasern verbleiben fleischig eine Strecke weiter als 
die des M. gastrocnemius. Bei Erinaceus ist er nicht mit dem letzteren Muskel 
verwachsen (10, S. 56), was dagegen bei den Lemuride der Fall ist (43. 
S. 42). Am Fuss geht er direkt in den oberflachlichen muskulosen Kopf des 
M. flexor digitorum brevis tiber (siehe unten), bei Didelphys wie bei Sciurus 
in die Aponeurosis plantaris, warum, wie GLAESMER erweist, diese zwei letz- 
teren Tiere die Haut der Planta zu spannen imstande sind, was beim Klettern 
von Bedeutung ist (14, S. 172). 

Der M. soleus (sl) kommt vom Capitulum fibule und hinteren Rand 
der Fibula. Er tritt durch eine kurze Sehne am Calcaneus mit der Ansatz- 
sehne des M. gastrocnemius in Verbindung, bei Erinaceus und Lemur mehr 
proximalwarts (10, S. 56 u. 14, S. 277). 

Der M. popliteus erreicht an seiner Insertion nicht das erste Viertel der 
Tibia, bei Erinaceus streckt er sich zu der Mitte dieses Knochens, bei Sciurus 


und Didelphys zum ersten Drittel, bei Hapale zum oberen Viertel und bei 


Lemur zum ersten Finftel (14). Tupaia stimmt betreffs der Lange des Mus- 
kels am meisten mit Lemur wberein. 

Der M. tibialis posticus entspringt vom Capitulum fibule; der dtnne 
Muskel liegt im proximalen Teil zwischen dem M. flexor fibularis und dem 
M. flexor tibialis. Mehr distalwarts wird er sowie seine Sehne vom letzteren 
Muskel uberlagert. 

Der M. flexor tibialis (fit, Fig. 21) geht vom Caput tibize und der Mem- 
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brana interossea aus. Er verlauft sehnig hinter dem Malleolus externus und 
vereinigt sich am Tarsus mit dem M. flexor fibularis. 

Der M. flexor fibularis (flf) entspringt vom Capitulum fibule und der 
Membrana interossea. Der kraftige, gefiederte Muskel ist grosser als der 
M. flexor tibialis, mit welchem er sich verbindet. Die vereinigten Sehnen 
inserieren an allen fiinf Sehnen; die tiefe Flexorsehne des Hallux (flh) geht 
vorzuglich aus der Sehne des M. flexor tibialis hervor. 

Der M. flexor accessorius (acc, Fig. 22) entsteht am Calcaneus und be- 
festigt sich an der vereinigten Sehne der langen Flexoren. Bei Didelphys 
und Sciurus ist er vorhanden, fehlt nach GLAESMER in der Regel den Halb- 
affen (14, S. 294); bei den Lipotyphla ist er haufig, bei Hapale immer 
gefunden; er fehlt Erinaceus europeus, kommt bei vielen anderen Erinaceus- 
Arten und bei Gymnura vor. Tupaia schliesst sich hierin mehr den Lipotyphla 
als den Prosimiz an. 

Der M. flexor brevis digitorum ist zweikopfig. Der oberflachliche Kopf 
(flbrsp, Figg. 20 u. 22) ist wie bei den Insektivoren und bei Hapale eine 
unmittelbare fleischige Fortsetzung der Sehne des M. plantaris. Er ist am 
fibularen Rande kraftiger als am tibialen und bildet die perforierten Sehnen 
der vier lateralen Zehen. Der tiefe Kopf entsteht durch zwei Muskelbauche 
an der tiefen Flexorsehne, streckt sich zu der dritten und der fiinften Zehe 
(flbrpr 3, flbrpr 5), bei Hapale zu der vierten und fiinften (14, S. 206), bei 
Sciurus zu der dritten und vierten. Hinsichtlich dieses Muskels nahert Tupaia 
sich den Insektivoren und Hapale durch den direkten Ubergang der Aponeu- 
rosis plantaris in den oberflachlichen Kopf des kurzen Flexors und weich? 
von Gen Halbaffen ab, bei denen er von der Dorsalflache der Aponeurose 
ausgeht und also eine weitere Differenzierung aufweist. Bei Didelphys und 


Sciurus fehlt der oberflachliche, bei den Lipotyphla der tiefe Kopf (14, 


S. 233). Beide kommen aber Hapale und den Halbaffen zu; hier weist Tupaia 
d 


ein den letzteren charakteristisches Kennzeichen auf. 
Mm. lumbricales (lmb, Figg. 22 u. 23). Es sind davon vier vorhanden. 
Bei den Lipotyphla sind sie fast nie vollzahlig vertreten; zuweilen fehlen sie 
vollstandig, meist kommen nur zwei oder drei vor, Gymnura hat vier (14) 
Bei Sciurus und den Halbaffen gibt es davon vier, bisweilen konnen bei den 
letzteren einige doppelt auftreten; bei Didelphys finden wir sieben. 
Tarsalballenmuskeln. Wie in den Carpalballen treten in den Tarsalballen 
teste Muskelzuge (ftm, tm, Fig. 20) auf. Diejenige am inneren Fussrande 
hat sich besonders entwickelt, in Vereinigung mit der grosseren Lange des 
tibialen Ballens. 
Ein M. abductor hallucis (abh) und ein M. abductor digit quinti (abdq, 
Figg. 21 u. 20) sind vorhanden. Der erstere von diesen wird weder von 


Dogsson (10), noch von RispinG bei den Lipotyphla (43) erwahnt. Bei 
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Sciurus kommen beide vor, wie auch bei den Prosimize und den Affen nach 
(45, S. 654). 

Die Mm. contrahentes des Fusses (cut 1, cnt 2, cnt 5, Fig. 23) sind drei, 
je einer fiir die erste, zweite und fiinfte Zehe. Bei Tarsius und Lemur gehen 
sie zu allen fiinf (43), bei Sciurus zu der ersten und funften. Unter den 
Insektivoren fehlen sie den Talpide, den Soricide und den Macroscelidide, 
bei Gymnura und Centetes gibt es davon einen zu der zweiten Zehe, bei Eri- 
naceus kommt bisweilen einer zu der vierten vor (10). Tupaia steht hier den 
Prosimiz naher als den Insectivora. 

Die Mm. flexores breves profundi (int) sind wie gewohnlich zwei an 
jeder Zehe. 

Die Mm. interossei dorsales sind mit den vorigen innig vereinigt. 

Der Ubersichtlichkeit wegen fiige ich hier eine Ubersicht der unter- 
suchten Muskeln des Unterschenkels und Fusses hinzu. 

Wir haben im obigen gesehen, dass Tupaia in der Muskulatur des 
Unterschenkels und Fusses im Vergleich mit derselben bei Didelphys, Erina- 
ceus, Sciurus und den Halbaffen sich hauptsachlich den Prosimiz anschliesst. 
Zwar kommen Abweichungen vor wie der Ursprung des M. extensor digi- 
torum communis longus von den Unterschenkelknochen bei den Halbaffen, 
aber dieses muss als etwas Sekundares, nicht Urspringliches angesehen wer- 
den (siehe oben). Das Fehlen des M. flexor accessorius in der Regel bei 
den letzteren und sein Vorkommen bei den Insektivoren, obwohl er Erinaceus 
europeus fehlt, deutet auf eine Verbindung zwischen Tupaia und den Lipo- 
typhla hin sowie auf eine Reduktion bei den Halbaffen; durch sein Vor- 
kommen oder Fehlen erhalt man keinen Aufschluss uber die nahere oder 


entferntere Verwandtschafit. 


Jauchmuskulatur. 


Da sie von Lecne und KAUDERN (27 u. 25) eingehend untersucht worden 
ist, erwahne ich nur die Resultate, wozu diese Forscher in genannten Arbeiten 
gekommen sind. 

Fur den \/. obliguus abdominis externus ist charakteristisch, dass er nur 
eine kurze Strecke in der Medioventrallinie des Korpers eine Aponeurose 
bildet; der ubrige Teil ist durchaus fleischig. Bei den Lipotyphla ist sonst 
die Aponeurose eine breite (27, S. 46). Bei einigen Lemuride, besonders 
Chirogale und Nycticebus, verbreiten sich die Muskelfasern mehr oder we- 
niger iiber den M. rectus abdominis (25, S. 568). Weiter kennzeichnet sich 


der M. obliquus abdominis externus durch das Vorkommen von vier schmalen 


Inscriptiones tendinee, welche die Muskelfasern kreuzen (27, S. 46). Ahn- 


liche Sehnensepta sind spater in fraglichem Muskel bei mehreren Tiergruppen 


gefunden; SEYDEL beschreibt sie bei einigen Nagern, Insektivoren, Pro- 
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simiern und Marsupialiern (46). Der Forscher ist zu der Ansicht gekommen, 
dass in dem primitiven Stadium diese Septa zahlreich waren, die ganze Breite 
des Muskels durchquerten und mit den Inscriptiones tendinee des M. rectus 
abdominis in Verbindung standen (46, S. 588). Durch die relativ grosse An- 
zahl derselben weist Tupaia etwas Urspriingliches, durch ihre Verkiirzung, 
wodurch sie sich nicht iiber den ganzen Muskel erstrecken, eine Riickbildung 
auf (46, S. 554), oder nahert sich dem Verhalten bei mehreren Halbaffen 
wie Nycticebus und Lemur (46, S. 563) und entfernt sich von den Insekti- 
voren, bei welchen SEYDEL sie nur bei Erinaceus gefunden hat. Sie erscheinen 
bei diesem wie kiirzere oder langere Sticke, die scheinbar unregelmassig tiber 
den Muskel verstreut sind (46, S. 589) oder weisen Zeichen einer Riick- 
bildung auf. 


Die Aponeurose des M. obliquus abdominis internus verlauft in seinem 


vorderen Teil dorsalwarts vom M. rectus abdominis, in seinem kaudalen aber 
ventralwarts von demselben; welch Verhalten man bei keinem anderen In- 
sektivor wiederfindet, wohl aber bei Lemur, Chirogale und Propithecus, jedoch 
nicht bei Nycticebus (17, S. 50 u. 25, S. 570). Hier stimmt Tupaia mehr mit 
einigen Halbaffen als mit den Insektivoren tberein. Bei den letzteren liegt 
die Aponeurose in ihrer ganzen Lange ventralwarts vom M. rectus abdominis, 
von den Talpinen abgesehen, bei welchen sie dorsalwarts vom letzteren Muskel 
sich findet (27, S. 62). 

Der M. pyramidalis kommt der Tupaia sowie allen Insektivoren ausser 
Macroscelides und Chrysochloris, wo er fehlt, und Gymnura, wo er rudi- 
mentir ist, zu; bei Hylomys hat er sich dagegen kraftig entwickelt. Bei den 
Halbaffen hat man ihn bisher nicht gefunden (25, S. 572). Hier verhalt 
sich Tupaia wie die Insektivoren, nicht wie die Halbaffen. 

3etreffend der Bauchmuskeln stimmt Tupaia durch das Verhalten der 
Aponeurose des M. obliquus abdominis externus und des M. obliquus ab- 
dominis internus und weiter durch die Entwicklung der Inscriptiones ten- 
dinee im M. obliquus abdominis externus mit den Halbaffen tberein und 
entfernt sich von den Insektivoren. Durch das Vorkommen eines M. pyra- 
midalis verhalt sich Tupaia wie die letztgenannte Ordnung und weicht von 
den Prosimiz ab, bei welchen man ihn nicht gefunden hat. 

Sei den Halbaffen sind nach Kaudern einige Bildungen gefunden worden, 
welche als Reste eines Beutels gedeutet werden konnten. Dazu horen teils 
einige Hautfalten, welche proximal von der Beckensymphyse eine vertiefte 
Flache umgeben, teils ein mit dem M. sphincter marsupii homologer Haut- 
muskelstreifen, welcher sich von den ausseren Genitalia kopfwarts streckt 
und in das Bindegewebe tibergeht (25, S. 562). Der Forscher hat keine gleich- 
artigen Hautfalten bei den Tupatide gefunden, wohl aber, was ich bei einem 
Tupaia tana v. speciosa und bei T. tana v. chrysura konstatiren konnte, einen 
Muskel, welcher bei dem untersuchten Mannchen von Tupaia javanica von 
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dem Hautmuskel vollig abgegrenzt kopfwarts in das Bindegewebe ausstrahlte, 
kaudalwarts die freie Flache des Cremastersackes bekleidete. Diesen Muskel 
betrachtet der Forscher infolge dessen Ubereinstimmung mit dem Verhalten 
bei den Prosimiz als Reste eines M. sphincter marsupii und zugleich als 
Zeichen der nahen Zusammengehorigkeit zwischen den Tupatide und den 
Prosimia. In einem von mir untersuchten adulten Weibchen von Lemur catta 
war ich nicht imstande, einige Hautfalten zu finden, welche an einen Mar- 


supium erinnerten, aber einen Hautmuskelstreifen, welcher durch seine Lage 


dem M. sphincter marsupii entsprechen konnte. Er war besonders kurz, er- 


reichte nicht die Grosse des gleichnamigen bei Tupaia. 
GEBISS. 


4 
Zahnformel: I M 


34 


Das Milchgebiss ist von Lecne (29) und von Lyon (39) in Kurze be- 


I 
I 


schrieben. Es fallt nach dem ersteren Forscher vor dem Durchbruch des 
M® aus. 

Mein Untersuchungsmaterial umfasste Schadel von Tupaia javanica, T. 
ferruginea, Tana tana und Tana sp. mit Ersatzgebiss und T. melanura mit 
Milchgebiss. Von den Molaren bei der letzteren waren M' im Oberkiefer und 
alle drei im Unterkiefer durchgebrochen. 

Da kein Schadel von Ptilocercus mir zu Gebote stand, sind meine Be- 
merkungen uber deren Gebiss aus der Arbeit von GREGORY (15, S. 
entnommen. 

Bei der Untersuchung uber das Gebiss von Tupaia habe ich dasselbe 
mit demjenigen der Lemuride und demjenigen des eocenen Notharctus nach 


der Arbeit von GREGORY verglichen (18). 


Oberkiefer. 


Von den Incisivi bei Tupaia ist /’ hoher als /*. Sie sind einwurzelig ; 
Arten mit zweiwurzeligen Schneidezahnen kommen vor, wie T. melanura, be! 
welcher nach Tuomas (48, S. 224) J* zwei Wurzeln besitzt. Bemerkenswert 
ist, dass sein Vorganger Jd? nur eine Wurzel hat. Aus der geringen Hohe 
des /* und dem Fehlen des J* geht hervor, dass die oberen Incisivi einer Re- 
duktion anheimgefallen sind. Dadurch erinnert Tupaia an Lemur, bei welchem 
J* fehlt und J' und J? in Grosse reduziert sind, und an Notharctus, dem 
fehlt. 

Ptilocercus reprasentiert, was die oberen Schneidezahne betrifft, nach 
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GREGORY ein urspriinglicheres Stadium als Tupaia, da /* ein relativ grosser, 
pramolarahnlicher Zahn mit einer hinteren Basalspitze ist und da von /* eine 
kleine Alveole zuriickbleibt. 

C ist von derselben Hohe wie /*, einwurzelig und nicht eckzahnformig. 
ei T. melanura besitzt C in beiden Dentitionen und im Ersatzgebiss bei Ptilo- 
cercus (32, S. 162) zwei Wurzeln. Wie Cd bei dem letzteren sich verhalt, ist 
mir unbekannt. C weist in den von mir untersuchten Arten von Tupaia’ grosse 
Ahnlichkeit mit den Incisivi auf und weicht dadurch sowohl von demjeniger 
der rezenten Lemuride und demjenigen der eocenen Notharctus, bei welchen 
der fragliche Zahn eckzahnformig ist, ab (18, S. 125). 

Zweiwurzelige Schneidezahne im Oberkiefer werden in den Insectivora 
wie /* bei Petrodromus und einigen Erinaceusarten (31, S. 18) und /* bet 
Galeopithecus angetroffen, und was den Caninus betrifft, finden wir zwet 
Wurzeln bei den Gymnurini und bisweilen bei Erinaceus. Bei den Lemuride 
konnen in beiden Dentitionen zweiwurzelige Eckzahne vorkommen. Da bei 
den Saugern der Sekundarzeit, vereinzelt bei den Beuteltieren (Chcoeropus) 
und den fossilen Suide (Paleochcerus) zweiwurzelige Eckzahne nach- 
gewiesen worden sind, was als etwas Urspriingliches anzusehen ist (30, 
S. 1025), stehen T. melanura und Ptilocerus auf einem mehr primitiven 
Stadium betreffs C als die meisten Mitglieder der fraglichen Familie. 

P* fehlt; dadurch weist Tupaia eine weitere Differenzierung als Noth- 
arctus auf, dem er zukommt, und verhalt sich wie die rezenten Lemuride, 
denen er fehlt. 

Pd* bei T. melanura ist klein, zweiwurzelig und einspitzig. P? besitzt 
eine kleine hintere Basalspitze; einige Tupaiaformen, wie T. javanica und 
T. ferruginea, haben einen einwurzeligen P*, andere, wie T. melanura und 
Tana tana, einen zweiwurzeligen. 

Zwischen allen vor dem P* gelegenen Zahnen bei Tupaia finden sich 
Zwischenraume, hinter dem P® stehen sie in einer geschlossenen Reihe, be! 
Ptilocercus schon hinter dem Eckzahn, was kurzere Kiefer andeutet. 

Pd* mit einer labialen und einer lingualen Spitze; ein Cingulum deutlich 
abgesetzt, gleichwohl ungespalten. P* besitzt gewohnlich bei den Tupaiidee 
drei Wurzeln (32, S. 162) ; ausser dem Paracon treten ein schwacher Metacon 
und eine Andeutung eines Protocon auf. Kein Cingulum. Pd* und P* einander 
ungleich. 

Von dem P? und P* bei Ptilocercus erwahnt GREGORY, dass sie im Ver- 
gleich mit denen bei Tupaia reduziert sind, was der Forscher mit dem Ver- 
halten bei mehreren Insectivora, wie die Soricide, parallelisiert, welche ver- 
grosserte Incisivi haben. 

Pd* besitzt eine linguale und zwei labiale Spitzen. Im Cingulum finden 
sich ein Para-, Meso- und Metastyl. Der Mesostyl ist gespalten. P* stimmt 
in Form mit Pd* und mit den Molaren, obwohl er ein wenig kleiner als diese 
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ist, durch das Vorkommen eines Cingulum mit Para-, Meso- und Metastyl 
und eines Paracon, Metacon und Protocon uberein. Der Hypocon ist nur 
angedeutet, warum der linguale Teil des Zahnes sehr schmal wird und ein 
triangularer Zwischenraum zwischen P* und J! zustandekommt. Bei T. 
javanica und T. ferruginea fehlt der Metacon und der Zahn hat keine Molar- 
form, Durch die Entwicklung der Spitzen des Cingulum verhalt sich T. wie 
Notharctus, unterscheidet sich von diesem, da ihm in P* ein Mesostyl fehlt; 
er findet sich jedoch in Pd* (18, S. 150). 

Mf und MM? sind von derselben Grosse. Bei beiden weist der Mesostyl 
eine schwache Teilung auf. Von den Erinaceide weicht Tupaia betreffs der 
Molarenreihe durch das Fehlen der derselben charakteristischen Zwischen- 
spitze ab (31, S. 14). Vergleicht man die Molaren bei Tupaia mit denen der 
Halbaffen und des Notharctus, weisen sie Ubereinstimmung mit dem letzteren 
durch das Vorkommen eines Mesosty! auf und weichen von denen der re- 
zenten Lemuride ab, bei welchen er gewohnlich fehlt (17, S. 433). Bei 
Ptilocercus fehlt ein Mesostyl. Bei Tupaia, nicht bei Notharctus, ist der 
Mesostyl gespalten. 


M* in Grosse reduziert. 


Unterkiefer. 


Die unteren Incisivi sind wie bei den Lemuridze und den  eocenen 


Notharctus (18, S. 124) beinahe horizontal geneigt, bei Ptilocercus jedoch 


weniger als bei Tupaia. /, sowie Jd, sind in Hohe reduziert, fehlen den 
rezenten Lemuride und Notharctus; T. folglich hier mehr urspringlich als 
diese. 

C mit Cd ubereinstimmend, hoher als /,, aber niedriger als /,, also redu- 
ziert, nicht eckzahnformig. 

P, fehlt. 

P, ist ein kleiner, einwurzeliger Zahn, Pd, verhalt sich auf dieselbe 
Weise. Pd, und P, besitzen zwei Wurzeln; eine Nebenspitze hat sich kaum 
abgesetzt. 

P, hat beinahe dieselbe Form wie die Molaren; Pd, weniger entwickelt 
als dieser, da er nur eine kleine Spitze vor der Hauptspitze besitzt.. 

\/, und M, haben in der vorderen Halfte drei entwickelte Spitzen, Para-, 
Meta- und Protoconid, in der hinteren zwei. Der Talonid bei Tupaia unter- 
scheidet sich von demjenigen bei Notharctus durch seine Kiirze. Dadurch und 
durch die Reduktion in Grosse bei 17, wird die Molarenreihe im Unterkiefer 
verkurzt. 

Von fossilen Tupaiide kennt man bisher nur die Unterkiefer vom eocenen 


Entemolestes grangeri mit der Zahnformel 1/3 Cr Pm4g und M3, mit welchem 
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Tupaia durch die Pramolaren und die Molaren tibereinstimmt, obwohl bei 
ihr P, verloren ist (16). 


Im obigen ist betont worden, dass das Gebiss bei Tupaia folgende Zeichen 
einer Reduktion aufweist: 

1. das Fehlen des /*; 

2. die geringe Hohe des /? und /,; 

3. das Fehlen des ersten Pramolars im Ober- und Unterkiefer; 

4. die geringe Grosse des P,. 
Wie bei den Lemuride sind die unteren Incisivi beinahe horizontal geneigt. 

Mit dem eocenen Notharctus weist Tupaia in P* und Pd* und den oberen 
Molaren wichtige Ubereinstimmungen auf, welche eine Verwandtschaft an- 
deuten. 


DARMKANAL. 


Zunge. Sie ist langgestreckt, in der Spitze abgerundet, auf der oberen 


tlache mit Papille filiformes reichlich versehen (Fig. 24). Papille fungi- 
formes haben sich vorziiglich in der Spitze und den Seitenrandern angehauft. 
/ Fig, 2 
Fig. 24. <9. 


Fig. 26. 
@ 

\ 


/ 


Fig. 24. Tupaia javanica. Zunge von der oberen Flache. 2:1. 

Fig. 25. Tupaia javanica. Zunge von der unteren Flache. 2:1. 

Fig. 26. Tupaia javanica Embryo. Zunge von der unteren Fliache. 2:1. 
slg Unterzunge. 


My 


Drei Papille circumvallate sind vorhanden oder dieselbe Anzahl wie bet 
Chiromys und Erinaceus. Bei Gymnura finden sich nur deren zwei (10, 
S. 34 u. 50). Eine Unterzunge (slg, Fig. 25) findet sich, wie GARROD angibt 
(11, S. 302); sie erreicht nicht die Zungenspitze, ist auf der unteren Flache 
mit einem medialen Kiel versehen. Ihre Rander heben sich frei von der Zunge 
ab. Bei einem Embryo von T. javanica mit einer Lange von 38 mm. streckt 
sie sich naher dem Apex lingue (Fig. 26), was als Zeichen einer Reduktion 
derselben beim alten Tier andeutet. Unter den Saugern beschreibt GEGENBAUR 
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eine Unterzunge bei den Halbaffen und den Marsupialiern (12 u. 13). Durch 
das Vorkommen einer Unterzunge unterscheidet sich Tupaia von den In- 
: sectivora, denen sie fehlt, und schliesst 

spl Pig. 27. sich den Prosimiz an, bei welchen frag- 
‘% liches Organ in gleichartiger Weise aus- 
gebildet ist. Der Kiel der Unterzunge 

streckt sich bis zu der Spitze derselben ; 

seitlich bildet die Unterzunge zwei Flu- 

gel, von der eigentlichen Zunge abste- 

hend. In denselben wie auch im Kiel 

werden Epithel und Bindegewebe, aber 

keine Knorpelzellen und Muskelfasern 
angetroften (Figg. 27 u. 28). Das erstere 

besteht aus geschichtetem  Pflaster- 

epithel, dessen aussere Schichten ver- 

hornt sind; die innerste wird aus zy- 
lindrischen Zellen gebildet. Das Binde- 

gewebe schiebt sich als niedrige Papillen 

in das Fpithel hinein; mehr proximal- 

warts werden diese hoher, erreichen 

jedoch nicht die Hohe derjenigen der 

dorsalen Flache der Zunge. Sie kom- 

men wie bei Loris nach GEGENBAU® 

auf der QOberflache nicht zum 

druck (13, S. 576). Im vorderen Teil 

des Kieles finden sich zylindrische 
Bildungen im Querschnitt zirkelformig, 

von zylindrischen Epithelzellen begrenzt 

(Figg. 27 u. 28). Sie bestehen aus Binde- 
gewebszellen, durch das Epithel von 

der Bindegewebsschicht abgeschnurt. In 

den seitlichen Enden der Unterzunge 

finden sich ahnliche Bildungen, bis zu 


vier. Durch das Fehlen vom Knorpel 


Zungenspit 


in der Unterzunge weicht Tupaia von 
.Schnitt durch die Loris und Tarsius ab (13, S. 570 u. 


einige Schnitte 


580) und stimmt mit Lemur wberein 


(37, S. 2 


3). 

Die Unterzunge ist bei Tupaia einer 
Reduktion anheimgefallen, da sie im embryonalen Stadium eine grossere 
Lange als im erwachsenen besitzt. 


Lyssa. Eine entwickelte, aus Muskelfasern und Fett bestehende Lyssa 
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kommt bei Tupaia vor (Ly, Fig. 27). Sie streckt sich zu der Zungenspitze 
und beginnt im proximalen Teil der Zunge ein Stick hinter der Unterzunge. 
In ihrer ganzen Lange wird sie durch Muskeln von dieser getrennt. Sie weist 
bei Tupaia viele Abweichungen yon derjenigen der Halbaffen nach GEGEN- 
BAUR auf (13); bei Loris ist sie zu einem Fettzellenstrang reduziert, bei 
Tarsius fehlt sie sowie auch bei den Beutlern (37, S. 254). Von der ausseren 
bindegewebigen Umbhiillung der Lyssa wird das Septum lingue gebildet 
(spl, Fig. 27). Es streckt sich ebenso weit wie die Lyssa; von ihm geht der 
M. transversalis lingue aus. Wo es nicht mehr auftritt, finden sich keine 
deutlichen transversalen Fasern, nur einander durchkreuzende. Bei Loris ist 
das Zungenseptum in der ganzen Lange der Zunge nachweisbar, bei Tarsius 
nur in der Nahe des Hyoid (13, S. 598 u. 600). 

Die Lyssa bei Tupaia reprasentiert durch ihre Lange und ihre Muskulatur 
ein mehr entwickeltes Stadium als diejenige der Halbaffen, wo sie entweder 
fehlt oder aus einem Fettzellenstrang besteht ; sie stimmt mehr mit derjenigen 
der Insectivora, besonders Talpa und Sorex, tiberein, bei denen sie aus Fett, 
Muskelfasern und Bindegewebe gebildet wird (37, S. 249). 

Die Speicheldriisen haben sich besonders gut entwickelt. Die Glandula 
parotis liegt grésstenteils vor dem Ohr, nur ein kleiner Teil erstreckt sich 
hinter dasselbe. Grosser als diese Driise ist die Glandula submaxillaris, die mit 
ihrem medialen Rand an derjenigen der anderen Seite grenzt. Sie besteht aus 
zwei beinahe gleich grossen Portionen. Die hintere erreicht aboralwarts den 
vorderen Rand des M. pectoralis. Die vordere zerfallt in einen kleinen vor- 
deren und in einen grésseren hinteren Teil. Eine Glandula retrolingualis und 
eine Glandula sublingualis, durch den N. lingualis voneinander getrennt, liegen 
am Rande des Unterkiefers. Von den Speicheldriisen sagt GaRRop, dass die 
Glandula parotis und die Gl. submaxillaris bei T. belangeri von ungefahr 


gleicher Groésse sind (11, S. 301). Bei T. javanica hat der letztere eine 


grossere Entwicklung gewonnen. 

Der Magen (Fig. 29) besitzt, wie GARROD angibt (11, S. 302), eine rund- 
liche Sackform oder hat dieselbe Form wie bei Macroscelides; bei Erinaceus 
und Gymnura ist er mehr langgestreckt. Die Cardiaoffnung liegt dem Pylorus 
nahe, wodurch die Curvatura minor kurz, die Curvatura major lang wird. 
kin Fundus ventriculi setzt sich scharf ab. 

Durch das Verhalten des MECKEL’schen Tract, d. h. der Darm- 
teil, der zwischen dem distalen Ende des Duodenum und dem Ccecum liegt, 
bei mehreren primitiven Saugern, wie Monotremata, einige Marsupialia und 
Prosimie (Chiromys, Lemur) ist MitcHett (36, S. 246) zu der Ansicht 
gekommen, dass urspriinglich das Duodenum nicht besonders vom MECKEL’- 
schen Tract abgesondert war, dass der letztere aus einer Menge Schlingen 
bestand, um nahe dem Ccecum vergleichungsweise gerade zu liegen und dass 
das Colon einige Ansz bildete. Ganz auf dieselbe Weise verhalt sich der Darm 
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bei einem von mir zergliederten primitiven Didelphyid, Micoureus elegans. 
Bei den hier untersuchten Tupaia javanica, T. tana und T, belangeri hatte 
sich der Darm differenziert, indem das Duodenum eine Schlinge von der 
Grosse ein wenig mehr als die eines Halbkreises bildet; der MEcKEL’sche 
Tract besteht aus einer Menge Schlingen, liegt darauf eine kurze Strecke 
gerade, um in das Colon tiberzugehen, welches, ohne einige Anse aufzuweisen, 
eine kleine Biegung macht und durch ein kurzes und gerades Rectum endet. 
Durch das deutlich abgesetzte Duodenum weicht Tupaia von den Insectivora, 
den Lemuridz (36, S. 226 u. 239), den primitiven Didelphyide (Micoureus) 


ab und stimmt mit Didelphys azare tberein, bei welchem ein differenziertes 


Duodenum zu finden ist. Durch das in Lange reduzierte Colon verhalten sich 
die Tupaiide wie die Erinaceida und unterscheiden sich von den Macrosceli- 
dide, Talpide, Lemuride und Didelphyide, welche hier auf einem primitiven 
Stadium verbleiben (36, S. 227). Bei einem von mir untersuchten Embryo 
von T. tana var. chrysura war der Darm in ahnlicher Weise differenziert. 

Bekanntlich werden die Tupaiide und die Macroscelidide durch das 
Vorkommen eines Blinddarmes gekennzeichnet. Bei den letzteren hat er eine 
ansehnliche Lange: bei einem nicht erwachsenen Rhynchocyon petersi misst 
er 52 mm, bei einem adulten Macroscelides typicus 53 mm. (6, S. 383); bei 
den Tupaiide tritt er in einer sehr reduzierten Lange auf: bei T. javanica 
(Fig. 30) und T. belangeri ist er 9 mm., bei T. ferruginea 5 mm., fehlt der 


T. tana (11, S. 303). Sein Vorkommen scheint ein inkonstantes zu sein; so 


31). Von den drei Divisionen ist die Divisio sinistra die 
grosste; sie hat dieselbe Grosse wie die tibrigen zusammen. Eine Fissura 
umbilicalis fehlt wie auch bei T. ferruginea, T. belangeri und T. splendidula 
(11, S. 302). Die beiden zentralen Lappen sind undeutlich voneinander ge- 
trennt, noch weniger als bei den Macroscelidide (6, S. 383) und verhalten 
sich dadurch wie die gleichgenannten bei Gymnura (10, Taf. 6, Fig. 1). In 
der Fissura cystica liegt die auch in der diaphragmatischen Flache hervor- 
tretende Gallenblase dem Lobus dexter nahe, wie bei den Halbaffen, be- 
sonders bei Galago und Lemur, nach RENvVALL (41, 5S. 76), und_ nicht 
wie bei Erinaceus in der Mitte der Divisio centralis, Der Lobus caudatus 
hangt durch den Isthmus mit dem zweigeteilten Lobus spigelii zusammen. 
Der Lobus dexter unterliegt in Grosse der Divisio centralis. Die Leber bietet, 
wie erwahnt, in der Divisio centralis (bereinstimmungen sowohl mit den 
rinaceide (Gaymnura), als auch mit den Halbaffen (Galago, Lemur), unter- 
scheidet sich von beiden durch das Fehlen der Fissura umbilicalis. 

Im Darmkanal werden bei Tupaia mehrere mit den Halbaffen uberein- 
stimmende Charaktere angetroffen, welche den Insectivora fehlen. Von diesen 


sind schon oben bemerkt: 
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1. das Vorkommen einer Unterzunge; 

2. die Lage der Gallenblase, dem Lobus dexter der Leber nahe ; 

3. das Vorkommen eines Coecum (fehlt bei Tana tana). 

Gemeinsam mit den J/nsectivora unterscheidet sich Tupaia von den Halb- 
affen durch folgende Kennzeichen: 

1. die Lyssa wird aus Fett, Bindegewebe und Muskelfasern zusammen 
gesetzt; bei den Prosimie fehlt sie entweder, oder sie wird zu einem 
Fettzellenstrang reduziert ; 
die beiden zentralen Lappen der Leber sind wie bei Gymnura von- 


einander undeutlich getrennt. 

Die Unterzunge bei Tupaia weist eine Reduktion auf durch: 

1. die relativ gréssere Lange beim Embryo als beim erwachsenen Tier ; 

2. das Fehlen von Knorpel und Muskelfasern. 
Die Unterzunge bei Tupaia weist etwas Urspringliches auf, im Ge- 
gensatz zu derjenigen der Prosimie durch ihre relativ gréssere Lange und 
zu derjenigen der Beutler durch ihre vergleichungsmassig grOssere Freiheit 
von der Zunge. 


ZENTRALES NERVENSYSTEM. 
Garrop beschreibt und bildet das Gehirn bei Tupaia ab (11, S. 304). 
Zu meiner Verfiigung standen ein Gehirn von einem erwachsenen Tier und 
von einem Embryo. Zuerst ist zu bemerken, dass das Gehirn sehr gross zu 
sein scheint, was wahrscheinlich mit dem Leben auf den Baumen zusammen- 
hangt, welches bekanntlich eine Entwicklung dieses Organes hervorruft. Sulci 
fehlen, was mit der geringen Grosse des Tieres in Verbindung steht; die 
K6rpergrosse spielt bekanntlich hierbei eine wichtige Rolle. Bei den Insecti- 
vora fehlen sie; kleine Affen und Halbaffen haben ein furchenloses Gehirn. 

Das Gehirn bei Tupaia dokumentiert eine hohe Entwicklung durch die 
Lange des Cerebrums, welcher einen Teil des Cerebellums und vollig die 
Corpora quadrigemina bedeckt, im Gegensatz zum Verhalten bei Macro- 
scelides, Erinaceus u. a. Insectivora, bei welchen die letzteren mehr oder 
weniger frei zutage treten. 

Das Corpus callosum (11, S. 304, Fig. 3) ist ein kurzes und gerades 
wie bei Erinaceus, Hemicentetes u. a. 

Das Gehirn bei Tupaia unterscheidet sich also von demjenigen der In- 
sectivora und nahert sich demjenigen der hoéheren Sauger durch die Lange 
des Cerebrums, aber durch das kurze und gerade Corpus callosum zeigt es 


eine Ubereinstimmung mit demjenigen der Insectivora. 
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DAS JACOBSON’SCHE ORGAN, 


Das Jacospson’sche Organ hat Broom (4) eingehend untersucht 
und in mehreren Arbeiten beschrieben. Ich habe keine Untersuchungen iiber 
dasselbe bei Tupaia sowie vorher bei Macroscelides vorgenommen, sondern 
iuhre die Resultate an, wozu der Forscher betreffs dieser beiden Tiere ge- 
kommen ist. Er hat gefunden, dass sie in dieser Hinsicht mit den Marsu- 
pialia tbereinstimmen und von den Lipotyphla und hoheren Saugern ab- 
weichen. Sie verhalten sich wie die Beutler durch das Vorkommen eines 
Knorpels in der zwischen den Miindungen der beiden Canalis nasopalatinus 
liegenden Papilla, durch die Begrenzung der lateralen Seite des Organs von 
einem Knorpelstab, welcher auch Dasypus, Orycteropus und einigen Nagern 
zukommt, aber hoheren Saugern fehlt, und zuletzt durch das Auftreten 
eines Blutgefasses an jeder Seite des Organs. Zwar unterscheidet sich Tupaia 
durch das Vorkommen eines Knorpels im Boden der Nasenhohle von den 
polyprotodonten Marsupialia und stimmt mit Echidna und Lepus wtberein, 
was aber der Forscher als ein primitives Kennzeichen betrachtet, von den 
Seutlern verloren (4, S. 159). Nach der Entwicklung des JAcosBson’schen 
Organs zu urteilen ware Tupaia den Macroscelidide nahe verwandt und von 
den Erinaceide weit entfernt. Aber ich habe fruher (1910) nachgewiesen, dass 
diese beiden Familien durch mehrere wichtige Kennzeichen miteinander uber- 
einstimmen und von den Tupaiide abweichen. Infolgedessen scheint es mir, 
dass, wie WINGE (53, S. 171) und MitcHeELt (36, S. 228) betont haben, eine 
gleichartige Form des JAcopson’schen Organs nicht immer eine besondere, 
nahestehende Verwandtschaft andeutet und dass man derselben nicht allzu 
grosse Bedeutung bei der Beurteilung der genealogischen Beziehungen bei- 


messen darf. 
GENITALIA. 


Die mdnnlichen Genitalia sind unter anderen Forschern von GARROD 
(11), Jones (19) und KAupDERN (24) beschrieben. Der letztgenannte hat sie mit 
denen der Halbaffen verglichen. Nach ihm und Jones finden sich bei Tupaia 
Glandulz vesiculares. Unter den Insectivora hat KAUDERN sie nur bei Sorex, 


aber in einem sehr primitiven Stadium, gesehen; bei Tupaia hat eine beson- 


dere Spezialisierung stattgefunden, indem ein einziger Driisenschlauch auf 


Kosten der tbrigen eine enorme Entwicklung erreicht hat (24, S. 63). Hin- 
sichtlich dieser Driisen erinnert Tupaia mehr an die Prosimiz als an die 
Insectivora. Das Vorkommen einer Vagina masculina bei Tupaia wird von 
Jones (19, S. 121) und Kaupern in Abrede gestellt. Was man als ein 
solches Organ deuten kénnte, ist eine unpaare Glandula prostata. Ausser 
dieser finden sich zwei Glandule prostatice. Solche Drusen kommen 


39 


re, 
ty 
ae 
: 
Tare 
; 
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einigen Insectivora zu, anderen fehlen sie; bei den Prosimiz sind sie stets 
vorhanden. Wie diese und die meisten Insektivoren besitzt Tupaia CowPeEr’- 
sche Driisen und Urethraldrisen. Ein Os penis fehlt wie bei einigen Insecti- 
yora, bei den madagassischen Halbaffen ist es vorhanden (24, S. 90). Der 
Penis bei Tupaia ist wenig gebogen, schwanzwarts gerichtet, nicht wie bet 
den Insectivora, von Chrysochloris abgesehen, S-formig gebogen und weist 
auch im Embryostadium keine gleichartige Form auf (24, S. 76). Die Halb- 
afien besitzen einen Penis pendulus. Die Hoden liegen wie bei den Lemuride 
in einem prapenialen behaarten Scrotum, bei den Insectivora zeitweilig, oder 
<ie konnen in der Nahe der Nieren verharren. Jones betont die eigenartige 
Lage der Hoden kopfwarts von den Peniswurzeln, jedoch nicht so weit kopf- 
warts wie bei den Metatheria, nicht aber so weit caudalwarts wie bei den 
Eutheria (10, S. 124), eine Lage, welche ich bei Tupaiaembryonen gefunden 
habe und die auch GrEGoRY erwahnt (15, 

Die weiblichen Geschlechtsorgane. Die inneren sind von JoNEs (19) und 
von LECHE (28, S. 69) beschrieben. Der Uterus bildet einen stark aus- 
gepragten Uterus bicornis mit einem sehr kurzen Corpus uteri, stellt also 
eine Ubergangsform zwischen einem Uterus duplex und einem Uterus bi- 
cornis dar. Tupaia weicht in dieser Hinsicht sowohl von den Prosimia, als 
auch von den Insectivora ab, bei denen bekanntlich ein Uterus bicornis sich 
findet, und ist in einem mehr primitiven Stadium als diese geblieben. Von 
den diusseren Geschlechtsteilen gibt PEHRSON eine Darstellung. Sie unter- 
scheiden sich von denen der Lipotyphla (Talpa) und der Halbaffen, wemig- 
stens Lemur, Chirogale und Otolicnus, durch das Fehlen eines Os clitoridis, 
welcher den genannten Tieren zukommt (39). 

iber die Placenta der Mammalia gibt STRAHL (47) eine eingehende Be- 
schreibung. Da er den Bau derselben bei den Halbaffen, Tupaia und den 
Insectivora genau erwahnt, fithre ich die Resultate an, wozu der Forscher 
betrefis dieser Tiere gekommen ist. Die Lemuride besitzen eine diffuse Halb- 
placenta (47, 5. 279). Diese hat eine betraichtliche Spezialisierung gewonnen, 
indem Ernahrungsmaterial als Sekret des Uterusepithels zur Zottenober flache 
veleitet wird und ein Ubergang von Nahrmaterial aus den Gefassen der 
l"teruswand zu denen der Placenta anzunehmen ist (47, S. 284). 

Von der Placenta der Lemuride weicht diejenige der Insectivora ab. 
Bei diesen, an welche in dieser Hinsicht sich Tupaia anschliesst, gibt es eine 
Vollplacenta discoidalis (47, 5. 307), welche in den verschiedenen Insekti- 
voren-Familien sich verschiedenartig verhalt. Bei Tupaia, deren Placenta 
HtpRECHT untersucht hat und dessen Resultate STRAHL zitiert, entwickeln 
sich zwei discoidale Vollplacenten. Sie stellen ein Netzwerk dar, in dem 
miitterliches Blut kreist und zwischen dessen Lucken die fétalen Gewebe sich 
einschieben (47, S. 312). Tupaia zeigt hier keine Ubereinstimmung mit den 


wohl aber mit den Insectivora und, wie auch aus der Arbeit von 
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STRAHL hervorgeht, mit Tarsius spectrum, Dieses Tier besitzt eine Voll- 
placenta und weicht dadurch und durch viele andere Charaktere von den 
Prosimiz ab, mit welchen es bisher vereinigt worden ist. 

Aus obigem geht hervor, dass Tupaia betreffs der Genitalia folgende Cha- 
raktere mit den Lemuride gemeinsam hat, welche die Insectivora nicht be- 
sitzen: 

1. das Vorkommen der Glandule vesiculares (Obs. Sorex) ; 

2. die Hoden liegen bleibend in einem Scrotum. 

3e1 Tupaia, bei den Prosimie wie auch bei einigen /nsectivora, nicht aber 
bei allen, finden sich: 

1, CowpeEr’sche Drisen; 

2. Urethraldrisen. 

Mit den Jnsectivora und Tarsius spectrum stimmt Tupaia tiberein, weicht 
aber von den Lemuridz ab: 

1. durch den Bau der Placenta, welche eine Vollplacenta discoidales 

darstellt. 

Tupaia eigenartig sind: 

1. die weit kopfwarts befindliche Lage der Hoden; 

2. der Uterus weist eine stark ausgepragte Bicornisform auf. 


Man hat bisher die Tupaiide mit den Macroscelidide zusammengefihrt 


und sie eine Unterordnung in den Insectivora, die Menotyphla, bilden lassen 


im Gegensatz zu den Lipotyphla. Die wichtigsten Charaktere, welche die 
beiden Familien kennzeichnen und welche sich nicht bei den Lipotyphla 
wiederfinden, sind: die Bildung einer langen Beckensymphyse, das Vor- 
kommen eines Os bulla und eines Ceecum. Von der Beckensymphyse habe 
ich einmal die Gelegenheit gehabt darzulegen, dass die Lipotyphla in hoherem 
oder geringerem Grad Graber sind, denen meist eine kurze Symphyse zu- 
kommt. Das Vorkommen eines Os bulla kann sicherlich nicht als Zeichen 
einer naheren Verwandtschaft gedeutet werden, da es in weit voneinander 
stehenden Gruppen, Marsupialia, Carnivora, Ungulata u. a., gefunden wird. 
Von dem Ccecum zuletzt ist zu erinnern, dass das Vorkommen desselben bet 
den Tupaiide schwankt: bisweilen ist es vorhanden, bisweilen nicht, aber es 
erreicht, wenn es auftritt, nur eine Lange von einigen Millimeter. Bei Ryn- 
chocyon und Macroscelides erfreut es sich einer kraftigen Lange. Die Ver- 
wandtschaft der Tupaiide und der Macroscelidide ist folglich sehr entfernt, 
und die letzteren stehen den Erinaceide nahe (6, S. 694). Aber mit welcher 
Ordnung weisen die Tupaiide eine nahere genetische Verbindung auf? Man 
hat oft betont, dass sie mit den Halbaffen genetische Kennzeichen gemeinsam 
besitzen; GREGORY nennt sie ,,a morphologically annectant form between the 
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true insectivores and the lemuroids” (15, S. 277). Und im obigen haben wir 
gesehen, dass Tupaia wichtige Charaktere besitzt, welche teils bei den 
Insectivora, teils bei den Prosimiz angetroffen werden oder ihnen eigen- 


artig sind. Geht man nun weiter, um herauszufinden, welcher von diesen 


Ordnungen Tupaia am nichsten steht, ist in den dargelegten Ubersichten 


nachgewiesen, dass sie mit den letzteren viel mehr als mit den ersteren gene- 
tisch verbunden ist. Aber Tupaia reprasentiert durch viele primitive Kenn- 
zeichen eine Tierform, die sich friher als diese vom gemeinsamen Stamm 
abgezweigt hat. Es scheint mir, als ob die Tupaiide nicht zu den Insectivora 
gerechnet werden dirfen, sondern eine eigene Unterordnung des Prosimize 


bilden. 
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UBER EINGEROLLTE PELMATOZOEN- 
STIELE UND IHRE BEZIEHUNGEN 
ZUR SESSILITAT 


VON 
Dr. K. EHRENBERG, Ween. 


Mit 18 Textfiguren. 
VORBEMERKUNG. 


Von der allergréssten Bedeutung ftir die Gestaltung jedes Organismus 
ist der Grad seiner Beweglichkeit. Lehrt uns doch schon ein fluchtiger Ver- 
gleich von Tier- und Pflanzenwelt, welche Rolle die Beweglichkeit in der 
organischen Natur spielt. Aber auch innerhalb des Tierreiches sehen wir die 
gleiche Beziehung. Denn je hoher wir in der Tierreihe emporsteigen, von den 
Einzelligen bis zu den Wirbeltieren, desto komplizierter und mannigfaltiger 
wird der Bau, desto grosser und leistungsfahiger gleichzeitig die Peweg- 
lichkeit. 

Diese so augenfallige Beziehung nun zwischen Organisationshohe und 
Jeweglichkeit ist der Grund dafir, dass der ganze Fragenkomplex der An- 
passung an die Bewegungsart zu den ,,Hauptproblemen” der Palaobiologie 
gehort. Ein ,,Teilproblem” sozusagen des obgenannten Hauptproblemes ist 
das der Sessilitat. Denn unter Sessilitat verstehen wir ja jenen Zustand, wo 
die Beweglichkeit eines Organismus als Ganzes (== Moglichkeit der Ortsver- 


anderung) Null oder nahezu Null geworden ist. Mit diesem ,,Teilproblem” 
werden wir uns nun im folgenden zu beschaftigen haben. 

Denn die Pelmatozoen, fiir die im allgemeinen eine Dreiteilung des 
Korpers in einen der Ernahrung, Fortpflanzung usw. dienenden Abschnitt 
(Kelch, Theca), einen diesen tragenden und tber den Boden erhebenden 
(Stiel) und einen den ganzen Korper auf der Unterlage befestigenden 
(Wurzel) als kennzeichnend gilt, werden ja als eine im wesentlichen sessile 
Gruppe aufgefasst und gerade obgenannte Dreiteilung wird haufig in Be- 
ziehung zu ihrer Sessilitat gebracht. Ob auch tatsachlich diese Beziehung in 
dieser Allgemeinheit zu Recht besteht, d. h. ob wirklich die tuberwiegende 
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Mehrheit der Pelmatozoen als sessil anzusprechen ist, daruber sind in den 
letzten Jahrzehnten des 6fteren Zweifel laut geworden und besonders E, Kirk 
hat sich vor einigen Jahren sehr eingehend mit dieser Frage beschaftigt.’ 
Aber auch in dieser vortrefflichen Arbeit wird die Frage der Sessilitat der 
Pelmatozoen trotz der Fiille des herangezogenen Materials doch mehr oder 
weniger nur im allgemeinen behandelt. Wohl werden die Schlusse, die der 
Autor zieht, durch Hinweise z. B. auf das Fehlen von Wurzeln und von 
Spuren einer Anheftung, auf die allgemeinen Korperformen usw. gestutzt, 
aber auf die Einzelheiten des morphologischen Baues wird nicht naher ein- 
gegangen. Wollen wir aber iiber allgemeine Vermutungen hinauskommen, so 
scheint es notwendig, einzelne Formen einer eingehenden Analyse unter diesen 
Gesichtspunkten zu unterziehen. Und zwar kénnen wir dann am ehesten auf 
Erfolg hoffen, wenn wir zunachst von extrem-spezialisierten Formen aus- 
gehen, weil hier die Anpassungen an die Lebensweise und somit auch an die 
Beweglichkeit bzw. Sessilitat bei sorgfaltiger Analyse am klarsten zum Aus- 
druck kommen. 

Solche extrem spezialisierte Formen unter den Pelmatozoen sind nun 
zweifellos die mit mehr oder weniger eingerollten Stielen. Und auf Stiel und 
Wurzel miissen wir ja in erster Linie unser Augenmerk richten, wenn wit 
uns mit der Frage der Sessilitat beschaftigen wollen, da wir ja in ihnen jene 
Teile des Pelmatozoenkérpers vor uns haben, die normalerweise zur Befesti- 
sung in engster Beziehung stehen. — Schon vor einiger Zeit habe ich mich 
gelegentlich einer Studie tiber Herpetocrinus, der ja auch zu den Formen 
mit eingerollten Stielen gehdrt, mit dieser Frage beschaftigt.2 Die dort ge- 
wonnenen Ergebnisse auf alle Pelmatozoen mit eingerollten Stielen anzu- 
wenden und so zur Klarung des Sessilitatsproblemes innerhalb dieser Klasse 
und damit auch zur Klarung des Ablaufes ihrer Stammesgeschichte ein 


Weniges beizutragen, war der Zweck vorliegender Arbeit. 


FALLE VON STIELEINROLLUNGEN BEI PELMATOZOEN. 


Durch ein sorgfaltiges Studium der mir zur Verfiigung stehenden Lite- 


sowie Durchsicht der an Pelmatozoen allerdings nicht sehr reichen 


Kirk, The structure and relationships of certain eleutherozoic Pelmatozca, 
S. Nat. Mus. Vol. 41, 1912, Washington. 
K. Enrenperc, Bau und Lebensweise von Herpetocrinus. (Erscheint demnachst 
Verhandlungen der zoologisch-botanischen Gesellschaft in Wien.) 
Fir die zur-Verfigung-Stellung von Literatur bin ich in erster Linie meinem 
Lehrer und Chef, Herrn Prof. Dr. O. Apet, dem ich auch die Anregung 


dieser Arbeit sowie zahlreiche Ratschlage verdanke, sehr zu Dank verpflichtet. 


Desgleichen wurde mir die Beniitzung von Werken aus den Bibliotheken des palaontolo- 


vischen. geologischen und der zoologischen Institute der Universitat, sowie des natur- 


historischen Staatsmuseums und der geologischen Staatsanstalt in Wien in entgegen- 
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Sammlungen des Naturhistorischen Staatsmuseums und der Universitat in 
Wien konnte ich Einrollungen in den im folgenden angefiithrten Fallen fest- 
stellen. Ich beschranke mich dabei auf solche Falle, in denen durch eingehende 
Seschreibungen von Originalen oder Abbildungen von solchen, Einrollungen 
einwandfrei feststellbar waren und sehr von jenen Fallen ab, wo solche nur 
als wahrscheinlich angenommen werden, wie dies z. B. in Krrx’s Arbeit * 
fiir zahlreiche Cystideen geschieht oder wie dies E. HAARMANN erst kiirzlich 
fur [ifelocrinus Dohmi in einer Rekonstruktion zum Ausdruck zu bringen 
versucht hat.** 


A. Cystoidea. 


I. Pleurocystis® (U.-Sil, Gr.-Brit., N.-Am.). Der Stiel ist — 
zumindest haufig — distal in einer lockeren Spirale ,,in the plain of extension” 
eingerollt; er scheint sich distalwarts zu verjiingen. Die Glieder sind im 
distalen Teile hoch, zylindrisch. Von einer normalen Wurzelbildung ist nach 


3ATHER (1913) bis jetzt keine Spur bekannt geworden (s. Fig. 1). 


Crinoidea. 


2. Mariacrinus® (Ob.-Sil, Am., Engl., Schweden). Bei allen von 
Kirk untersuchten Exemplaren von M. paucidactylus ist das distale Stiel- 
ende eingerollt, und zwar ist zumindest eine vollstandige Windung vorhanden. 
Von Wurzelcirren oder von einer Zementation ist keine Spur zu sehen. Der 
Stiel verjiingt sich langsam distalwarts. — Bei WacHsMUTH und SPRINGER 
findet sich im Text diesbeziiglich keinerlei Erwahnung. Jedoch zeigt das 
einzige mit Stiel abgebildete Exemplar, es ist dies ein M. Ilarreni, eine distale 


kommendster Weise gewahrt. Es sei mir daher gestattet, Herrn Prof. ABEL, sowic 
allen anderen Herren, die mich in dieser Weise unterstutzt haben, auch an dieser Stelle 
meinen ergebensten Dank zum Ausdruck zu bringen, desgleichen Herrn Prof. Dr. H. 
JosepH fur die Herstellung der photographischen Aufnahmen. 

Kee. 

*a FE. HaarMANN, Die Botryocriniden und Lophocriniden des rheinischen Devons. 
Jahrb. d. preuss. geoleg. Landesanstalt, Bd. XLI, I. Teil, Heft. 1, Berlin 1920. 

5 F. A. BATHER in; E. Ray LANKESTER, A Treatise on Zoology, Part III. Echino- 
dermata, London i1gc0. Derselbe: Caradocian Cystidea frcm Girvan. Trans. of the 
Royal Soc. of Edinburgh, Vol. XLIX, Part II, No. 6, 1913. 

O. JarKeL, Stammesgeschichte der Pelmatozoen I, Berlin 1899. Derselbe: Phylo- 
genie und System der Pelmatozoen, Palaont. Zeitschrift, 3. Bd., Berlin 1918 (bei JAEKEL 
findet sich im Gegensatz zu BATHER und Kirk keine Erwahnung einer Einrollung bei 
Pleurocystis). 

E. Kirk, 1. c. 

BE. 1c: 

WacCHSMUTH and Sprincer, North American Crinoidea Camerata, Mem. Mus. 
Harvard College, Vol. XX u. XXI, Cambridge 1807. 


19. Acta Zoologica 1922. 3 


| | 
ty 
| 
B 
we 
: 
| 
ae | 
| 
i 
| 
| 
| 
3 
“ 
4 


K. EHRENBERG 


FEinrollung gleicher Art. An der Stelle starkster Krimmung sind die Stiel- 
glieder sehr deutlich keilférmig abgeschragt (s. Fig. 2). 

3. Glyptocrinus?* (Sil, N.-Am.). Glyptocrinus gehort, was die 
Stielbildung betrifft, wohl zu den interessantesten und merkwiurdigsten 


/ 


tocrinus Dyeri 
(?), Meek, juv. 


Fig.1.Pleurocystis Fig. 2. Mariacrinus Warreni, Unt.-Silur, N.- 
filitextus, Rekon- Ringueberg. Ob. Silur von Am. 7 n. Gr, 
struktion. ‘nach F. Lockport N. Y. (nach Wachs- (nach Wachs- 
A. Bather 1900). muth and Springer). muth and 
ca 2 n. Gr. ca 3 n. Gr. Springer). 


Formen, die wir uberhaupt unter den Pelmatozoen kennen. Schon die ganz 


jungen Exemplare von G/. Dyeri — als solche sind nach WacusmMoutH und 


SPRINGER und nach Kirk auch die von MILLER als G/. Shafferi beschriebenen 


Formen aufzufassen —, zeigen distal, bei ziemlich starker Verjiingung des 


Stieles, eine in einer Ebene gelegene Einrollung mit einer Abkantung der 


Glieder in der ausseren Windung, wie wir sie unten als fiir Acanthocrinus 


charakteristisch kennen lernen werden. In der inneren Windung (= distalster 


Stielteil) fehlt die fir den wtibrigen Stiel kennzeichnende Acanthocrinus- 


artige Internodalbildung und auch hier sind die einzelnen Glieder deutlich 


abgekantet, keilf6rmig. Von Cirren ist nach WacusmMUTH und SPRINGER 


keine Spur zu sehen (s. Fig. 3). 


Ganz eigenartig aber ist die Spezialisation, die von MILLER von einem 


E. Kirk, I. c. 
\WACHSMUTH and SPRINGER, 1. 
P. H. CARPENTER in: CHALLENGER, Report on the Crinoidea, Zool. Vol. XI, 1884, 


p 20. 


S. A. Mutter, Description of four new species and a new variety of silurian fossils 
and remarks upon others. Journ, Cincinnati Soc. Nat. Hist. Vol. 3, No. 3, 1880. 
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Exemplar von Gl. ,,Shafferi’ (s. oben) mit folgenden Worten beschrieben 
wird: ,,We have the tapering end of this species wound around a crinoid 
column of a distinct species, almost as neat as a thread can be wound upon 
a spool. The column gradually tapers as it coils, until it becomes so small as 
to be scarcely visible to the naked eye, the larger plates of the column which 
give it that banded appearance, or make it resemble a string of small spools, 


gradually diminish and before the column terminates it becomes as smooth 
as a silken thread” (s. Fig. 4). 

Noch ein weiterer Umstand erscheint am Stiel von Glyptocrinus bemer- 
kenswert. Bei allen abgebildeten Exemplaren dieser Gattung* wo ein grésse- 
rer Teil des Stieles sichtbar ist, ist dieser im proximalen Teil gebogen (auch 
schon bei den jungen Individuen!), und zwar variiert der Betrag dieser 
Biegung von einer ganz sanften Krimmung bis zu einer fast senkrechten 
Knickung. Erreicht die Biegung diesen hohen Grad, d. h. fast 90°, so er- 


Fig. 4. Glyptocrinus Shafferi, Miller. U.-Sil., Fig. 5. Glyptocrinus Dyeri (?), Meek. juv. U.- 

N.-Am. Distales Stielende, um den Stiel eines  Sil., N.-Am. Krone und _ proximaler Stielteil, 

anderen Crinoiden herumgewunden. ca? n. Gr. _letzterer mit U-formiger Abbiegung. n. Gr. 
(nach S. 4. A/iller). (nach Wachsmuth and Springer). 


scheint etwas weiter distal stets (7) eine zweite solche Knickung, so dass 
also der Stiel als Ganzes eine U-formige Gestalt zeigt, wobei allerdings die 
beiden vertikalen Schenkel dieses U sehr ungleich lang sind. Der proximalere, 
die Krone tragende, ist meist kurz, und zwar sehr kurz bei jugendlichen 
Individuen, etwas langer bei erwachsenen, bleibt aber an Lange gegentber 
dem distaleren, wie es scheint, stets betrachtlich zuruck. Bei starkerer Biegung 
und bei Knickung zeigt sich an den betreffenden Stellen eine deutliche, 
Acanthocrinus-artige Abkantung (s. Fig. 5). 

4. Dendrocrinus navigiolum S. A. MILLeER® (Sil, N.- 
Am.). Erwahnt auch MILLER im Text nichts von einer Einrollung — und 
auch sonst konnte ich nirgends eine Angabe dartiber finden —, so zeigt doch 
das von ihm abgebildete Exemplar (das einzige, auf das diese Art gegrindet 
wurde), dieselbe in ganz einwandfreier Weise. Der sich gegen unten ver- 
jiingende Stiel, der allerdings nicht ganz vollstandig vorzuliegen scheint, hat 


®’ Nach den Abbildungen bei WACHSMUTH and SprRINGER, |. c. Pl. XXI, 1 a u. b, 
scheint dasselbe bei Periglyptocrinus, zumindest bei P. Billingsi der Fall zu sein. 
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in seinem oberen Teile pentagonale Glieder. Etwas oberhalb der Stielmitte 
folgt dann ein an Hohe sehr stark, an Breite nur wenig die anderen Glieder 


®  iberragendes Sttick, das vielleicht aus der Verschmelzung von 


zwei oder drei Gliedern hervorgegangen sein mag. Distal von 
diesem scheinen sich dann zylindrische (= runde) Glieder anzu- 
reihen. Im distalsten Abschnitt zeigt der Stiel eine seitliche Bie- 


gung und geht schliesslich in eine Einrollung uber, von der je- 
doch nur eine halbe Windung erhalten ist, so dass der Stiel als 


Ganzes an einen ,,KnOpfelzieher” erinnert. Von Cirren und Wur- 
zeln fehlt jede Spur (s. Fig. 6). 
Das oben beschriebene Mittelstiick stellt jedenfalls eine ganz 


merkwirdige Bildung dar und liesse sich am ehesten mit dem 


der Carpoideen vergleichen.’’ Trafe dieser Vergleich 
zu, sO mussten der obere Stielteil einer- und der untere ander- 


seits gegen dieses Mittelstiick als mehr oder weniger fixen Punkt 


beweglich gewesen sein, wodurch der distale Haken alsGanzes 
(d. h. samt seinem ,,Stiel”) hatte bewegt werden kOnnen. Soviel 
diese Deutung fiir sich hatte, so muss doch, zumal ja nur ein 
Individuum vorliegt, auch mit der Méglichkeit gerechnet werden, 
dass das ,,Mittelstiick” einer verheilten Verletzung oder der- 
gleichen seine Entstehung verdankt. — Zur endgultigen Klarung 
dieser Frage mussen weitere Funde abgewartet werden. 

5. Rhodocrinus”™ (Unt.-Carbon, N.-Am., Eur.). Auch 
bei den Rhodocriniden treten Stieleinrollungen zumindest haufig 
auf. So zeigen z. 2. die drei von WacusmMuTH und SPRINGER 
mit Stiel abgebildeten :xemplare (s. Fig. 7) samtlich distal eine 
Krimmung bzw. Einrollung. Auch hier verjungt sich der Stiel 
gegen sein distales Ende zu. Kine Abkantung der Glieder an den 
Stellen starkster Krummung ist nicht wahrzunehmen, desgleichen 
ist auch keine Spur von Cirren zu sehen, obwohl WacusmutTH 
und SPRINGER in der Beschreibung solche am distalen Ende erwahnen, was 
aber dann wohl auf andere, nicht abgebildete Individuen zu beziehen ist. 
Aus den Bruchen, welche die drei abgebildeten Stiele zeigen, scheint mir 
hervorzugehen, dass die Beweglichkeit der Glieder gegeneinander ziemlich 
gering und somit der Stiel als Ganzes ziemlich starr gewesen sein durfte. — 
Die einzelnen Glieder sind bei diesen drei Formen niedrig und alle mehr 
oder weniger gleich. 
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6. Diamenocrinus (OENLERT, emend. JAEKEI ( Unter- 
QO. JAEKEL, 1918, 115 
WaACHSMUTH and Sprincer, |. c., E. Kirk, Ll. c 
* D. P. Ornert, Description ce deux Crincides nouveaux du Dévenien ce la 
Manche, Bu Icgique de France, 3. série, Tome XIX, 1890—oI. 
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Devon, Zentral-Europa). Von dieser Gattung in der JAEKEL’schen Fassung 
kommt fiir uns die Art D. Jouani in Betracht. Von den drei Exemplaren, 
auf die OrHLerRT diese Art griindete, hatten zwei 
die Stiele erhalten. Beide zeigen am distalen Ende 
eine nach OrnuLerRT aus ein bis zwei, nach KrrK 
aus mindestens drei eng aneinanderschliessenden, 
mehr oder weniger in einer Ebene liegenden Win- | 
dungen bestehende Spirale. In dem (wenigstens 
proximal ) 


Nodal- 


nodalgliedern 


pentameren, 
aus und Inter- 
zusam- 
Stiel 
Glieddurchmesser 


mengesetzten ist 
der 
uberall gleich gross, d. h. 
es fehlt die distale Ver- 
jungung. — Von den 


von OEHLERT erwahnten 


ig. 7. Rhodocrinus  water- 
sianus, W. u. Sp. U-Carb., N.- nahe ist auf den Abbil- 


Am. (nach Wachsmuth and 


Fig. 8. Distales Stielende von 
Diamenocrinus Jouani, Oehlert. 
Unt.-Dev. Frankr. (nach D. P. 


dungen nichts zu sehen 
(Ss, Fig, 8). 


Springer, etwas verkleinert). Oceh/lert). 


Nach JAEKEL (1896/97) finden sich auch bei D. gonatodes (= Rhodo- 


crinus gonatodes J. MULLER) eingerollte Stiele. Uber die Art der Ein- 
rollung konnte ich aber weder bei JAEKEL, noch bei MULLER nahere An- 
gaben finden, desgleichen auch keine Abbildung solcher eingerollter Stiel- 
stucke. 

7 Acanthocrinus* (Unter-Devon, Zentral-Europa). Diese Gat- 
tung verdient zufolge ihrer Stielbildung unter der Formenfiille der Pelmato- 
zoen ganz besondere Beachtung. Der cirrenlose Stiel besteht aus runden Glie- 


dern, von denen einzelne in mehr oder weniger bestimmten Abstanden er- 


heblich uber den normalen Durchmesser anschwellen. Zwischen je zwei sol- 


chen, mit ,,Ringwiilsten” versehenen Gliedern findet sich eine groéssere Zahl 
von gewohnlichen runden Gliedern, von denen eines, das ziemlich in der Mitte 


eines solchen Internodalabschnittes gelegen ist, seine Nachbarn wieder etwas 


O. 
Palaont. Abh. Dames u. Kayser, VII. 


JAEKEL, Beitrage zur Kenntnis der palaozoischen Crinoiden Deutschlands, 
3d., (N. F. Bd. 3), Jena 1896—97. 
|. c. 
J. in: WrrtGen und Bemerkungen uber die Petrefakten der 
alteren devonischen Gebirge am Rheine, insbesondere tber die in der Umgegend von 
Koblenz vorkommenden <Arten. Verh. d. 
u. Westfalens, 12. Bd. 1855 (Bonn). 

O. JAEKEL, 1896—97. 


E. Kirk, 1. c. 


naturhistor. Vereines d. preuss. Rheinlande 
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iiberragt, ohne aber die Breite der Ringwulstglieder zu erreichen. Distalwarts 
verjiingt sich der Stiel nur sehr wenig und ganz allmahlich und endet in eine 
aus mehreren Windungen bestehende, nach unten offene Pyramide, d. h. also 


9. Acanthocrinus rex, Jaekel, a. d. rhein. Unt.-Dev. ca } n. Gr. (nach 


VU. Fae kel, 1896- 97 


die Windungen liegen nicht alle in einer Ebene. Innerhalb dieses Pyramiden- 


Abschnittes des Stieles verlieren die Ringwulstglieder an der Innenseite der 
Windung ihren typischen Wulst, die Glieder zweiter und dritter Grosse 
werden ganz vom Innenrand abgepresst, gegen den Aussenrand zu aber treten 
alle Glieder facherférmig auseinander (Abkantung!). Eine eigentliche Wur- 


zelbildung ist bei Acanthocrinus unbekannt (s. Fig. 9 und 10). 
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8 Thallocrinus Hauchecornei JAEKEL”™ (Unter-Devon, 
Rheinland), Das einzige erwachsene Exemplar, bei dem der distale Stielteil 
erhalten ist, zeigt eine Einrollung wie Acanthocrinus. Die Stielglieder sind 
niedrig, aussen wulstf6rmig und entbehren der Cirren. Unmittelbar neben dem 
erwachsenen Exemplar finden sich einige junge Crinoideen, die héchstwahr- 
scheinlich junge Tiere derselben Art darstellen (s. Fig. 11). 

9 Homocrinus scoparius Hatt” (Ob.-Sil., N.-Am.). Diese 
Art tritt in den lower Pentamerus-beds bei Schoharie, Jerusalem Hill und 
North Litchfield in ungeheuren Mengen auf. M. TALsor schreibt dariber: 
In the collection of crinoids from Jerusalem Hill, N. Y., now in the Yale 
University Museum, there is a considerable 
number of slabs showing Homocrinus sco- 
parius in abundance. These slabs vary in size 
from a few centimeters to over half a meter 
in length and the surfaces are virtually cove- 
red with these beautiful fossils. One slab, 
thirty centimeters long and twenty-three wide, 
has eigtheen specimens, three of which are 
complete, that is, have the crown and the 
whole length of the column, including the 
distal end. Aside from these, there are four 


other stems and two (possibly three) speci- 4 ° 


mens of Anomalocystites cornutus on the Fig. 10. A mittlerer Stielteil von 
Acanthocrinus rex, Jaekel. B distaler 


same slab.” Zahlreiche Individuen sind fast 
Stielteil von Acanthocrinus gregarius, 


vollstandig erhalten." Wirtgen u. Zeiler. (Beides schema- 
‘ is Zei 0. hel 
Der Stiel ist von einem fusserst gra- Fackel, 


zilen Bau. Niedrige und etwas hohere Stiel- 

glieder wechseln in unregelmassiger Anordnung miteinander ab. Proxi- 
mal sind die Glieder pentamer, distal dagegen rund. In der distalen Halfte 
treten ziemlich zahlreich ausserst zarte Cirren auf, die infolge dieser ihrer 
Beschaffenheit als ,,Wurzeln” nicht in Betracht kommen. Wo immer das 


*® ©, JAEKEL, 1896—97. Fur die Uberlassung einer Abbildung von Thallocrinus 
Hauchecornei bin ich Herrn Geheimrat JAEKEL sehr zu Dank verpflichtet. 

“i. Kaen, 1c. 

M. Tacpsot, Revision of the New York Helderbergian Crinoids, Amer. Journ, Sci. 
ser. 4, vol. 20, New Haven 1905. 

* Entgegen TALsot halte ich eine Einschwemmung als Grund dieser Anhaufung 
fiir unwahrscheinlich, weil Crinoidenskelette, zumal wenn sie von so zarter Be- 
schaffenheit sind, zu leicht in ihre einzelnen Bestandteile zu zerfallen pflegen, als 
dass an einen Transport von unversehrten Individuen in grosser Zahl gedacht werden 
konnte, und glaube eher aus der Art des Verkommens schliessen zu sollen, dass die 
Tiere in Kolonien an Ort und Stelle gelebt haben; immerhin ist es aber in diesem 
Zusammenhang bemerkenswert, dass die einzelnen Individuen nicht mit ihren Stielen 
aneinander verankert sind (s. 1. c.). 
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distale Ende des Stieles erhalten ist, ist dasselbe in mehreren Windungen 
eingerollt, die, soweit dies aus der Abbildung von Tavsor ersichtlich ist, eine 
Acanthocrinus-artige Pyramide bilden. An den Stellen starkster Krimmung 
zeigen die Glieder des sich allmahlich distalwarts verjungenden Stieles eine 


deutliche Abkantung. Von einer Anheftung unter Kalkausscheidung ist nach 


Thallocrinus. Unt.-Devon, Bundenbacher Schiefer. (Orig. im Mus. f. Naturkunde, Berlin. 
— Nach einer von O. Yaeke/ zur Veriiigung gestellten Photographie.) 


TaLsot an keinem der so zahlreichen Exemplare auch nur eine Spur zu 
sehen (s. Fig. 12). 
10. Herpetocrinus’* (Ob.-Sil., N.-Eur., N.-Am.). Mit dieser Form, 


Nach Kirk findet sich bei einer anderen, geologisch alteren Art von Homocrinus, 
bei der die radicular cirri ,,vollstandig fehlen”, die distale Einrollung noch deutlicher 
ausgespragt. (Kirk, |. c. p. 58.) 

* F. A. Batuer, The Crinoidea of Gotland, Part I. K. Svenska Vet.-Akad. Hand. 
Vol. XXV, No. 1, Stockhelm 1892. Derselbe: 1900. 
E. Kirk, 1. c. 
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von der wir BATHER die erste genaue Beschreibung und Klarstellung ver- 
danken, habe ich mich an anderer Stelle '° eingehend beschaftigt. Ich mdchte 
daher hier nur kurz die wichtigsten morphologischen Eigentiimlichkeiten 


dieser so merkwiirdigen Gattung hervorheben und glaube im tbrigen auf die 


in Anmerkung 19 zitierten Arbeiten verweisen zu sollen. 
3ei Herpetocrinus ist nur der proximalste, aus mehr oder weniger 
scheibenformigen Gliedern zusammengesetzte Stielteil ,evolut”. Der weitaus 
grosste Teil des im Verhaltnis zur Krone sehr grossen Stieles ist mehr oder 
weniger eingerollt, die Glieder sind ,,compressed or subcrescentic” und mit 
zwei Keihen von Cirren in bei den einzelnen Arten und innerhalb derselben 
verschiedener Anordnung besetzt. Die exzen- 
trischen Gelenksleisten auf den Endflachen der 
Glieder scheinen machtigen Muskelzugen zum An- 
satz gedient zu haben. Die Aussenseite der Glieder 
(,,Aussenseite’” in bezug auf die Windung), die 


z. T. zahnartige Verbindungen miteinander zeigen, 


ist zu einem mehr oder weniger starken Kiel er- 
hoben, die Innenseite (in obigem Sinne) dagegen 
deutlich ausgehdhit, und zwar derart, dass die 
Aussenseite eines in der Innenwindung gelegenen 
Stielstuckes genau in die Aushdhlung des ent- 
sprechenden in der Aussenwindung hineinpasst. 
Die einzelnen Glieder zeigen eine der Stielkrum- 
mung entsprechende Abkantung, die Glied-End- 
x Fig. 12. Stiel von Homocrinus 
Nachen eine der Starke der Krimmung ent- Hall. Ob.-Sil. N.- 
sprechende Streifung in der Kalksubstanz, der Stiel Am. (nach J/. Za/bot, etwas 
als Ganzes eine deutliche bilaterale Symmetrie. ee 
Die aussere Windung umhullt bei vollstandiger Kriimmung die inneren Win- 
dungen samt der Krone, was den Umstand, dass die Krone so selten ,,er- 
halten” ist, erklart.*° In der Basis und in der Analregion sind St6rungen 
der radiaren Symmetrie zu beobachten. Eine so bedeutende Verjtngung des 
Stieles wie bei einzelnen der fruher besprochenen Formen tritt nicht ein. 
Wurzelbildungen sind ganzlich unbekannt (s. Fig. 13 u. 14). 

11. Camptocrinus*”! (Carb., N.-Am.). Wie ich gleichfalls bereits 
an anderer Stelle angedeutet habe, scheint sich Camptocrinus seinem Bau 
nach ganz eng an Herpetocrinus anzuschliessen. Denn in allen jenen Merk- 

K. EHRENBERG, |. c. 

Die von JAEKEL (1918) aus dem Devon angeftthrte Art, die er jetzt Dicirrocrinus 
nennt, scheint mir kein Herpetocrinus zu sein. (s. K. EHRENBERG, I. c.) 

K. EHRENBERG, 1. c. 

WaACHSMUTH and SprINGER, 1. c. 

|. 

K. EHRENBERG, 1. 
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malen, die mit Riicksicht auf die mutmassliche Lebensweise von Herpeto- 
crinus von Bedeutung sind, stimmen beide Formen nahezu vollig wtberein. 
Auch bei Camptocrinus ist keine Spur einer distalen Festheftung bekannt. 
Nach WACHSMUTH und SpRINGFR ist der Stiel in allen beobachteten Fallen 
um die Krone gewunden, ebenso wie bei Herpetocrinus, nur mit dem Unter- 
schiede, dass hier die Windungen nicht eine kreisformige, sondern mehr eine 


Fig 


13. Herpetocrinus Fletcheri, Salter. Ob. Sil. N.-Eur., ca jn. Gr. (nach F. A. Bather, 1892). 


elliptische Gestalt zeigen. Die Glieder sind proximal rund, mehr oder weniger 
scheibenformig, distal ,,crescent-shaped’” und der Stiel als Ganzes erhalt 
dadurch gleichfalls eine bilaterale Symmetrie, welche durch die Herpeto- 
crinus-artig angeordneten langen Cirren noch gesteigert wird. Auch hier ist 
die Abkantung der Glieder deutlich zu sehen, ebenso wie die auch fur Herpeto- 


crinus charakteristische ,,proximale Abbiegung (oder Knickung)’.** Eine 


Regionenbildung lasst sich in ahnlicher Weise wie bei Herpetocrinus unter- 
I 


scheiden. — Gegentiber diesen so auffallenden Ahnlichkeiten gerade in den 


= s. K. EHRENBERG, 1. c. 
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von typischen Crinoideen abweichenden Merkmalen kommen die wenigen 
Verschiedenheiten beider Formen kaum in Betracht, zumal sie, wenigstens 
teilweise, offenbar durch die verschiedene Geschichte, die beide 
Gattungen dank ihrer verschiedenen Vorfahren hinter sich 
haben, bedingt, d. h. also historisch zu erklaren sind. Alles in 
allem ergibt ein sorgfaltiger Vergleich beider 
Gattungen, den hier in seinen Einzelheiten 
durchzufuhren uber den Rahmen dieser Ar- 
beit hinausgehen wurde, dass Campto- 
crinus zwar in gleicher Rich- 


tung, aber noch nicht so hoch- 
Fig.14.Herpe gradig spezialisiert erscheint 


tocrinus flabel- wie Herpetocrinus* (s, Fig. 15). 
licirrus, Bather. 
Bewegungs- 12. Eingerollte Stielstticke Fig. 15. Camptocri- 
Stellung.) — nus cirrifer, W. u. 
Ob. Sil., Eur., Sp. U. Carb., N.- 
ca $n. Gr. Solche sind schon seit langer Zeit bekannt Am. (nach Wachs- 
nach F. A, muth and Springer, 
Bather, 1892). etwas verkleinert). 


von fraglicher ZugehoOrigkeit. 


und besonders von alteren Autoren abgebildet 
und beschrieben worden. In allen diesen Fallen 
ist die Krone unbekannt und es ist daher ganz unbestimmt, zu welchen Formen 
die in Rede stehenden Stielstiicke gehoren, da ja eine Bestimmung auf Grund 
von Stielstiicken allein nur in den seltensten Fallen moglich ist. 

Hierher gehoren z. B. die von Gotpruss** , Pl. 58, Fig. 7 p und r 
abgebildeten Stiicke aus dem thiiringischen Unter-Devon (s. Fig. 16 A und 
B). Allem Anschein nach handelt es sich um Teile von mehr oder weniger 
Acanthocrinus-artigen Pyramiden. 

Sodann ware an dieser Stelle ein von PorTLock *° abgebildetes silurisches 
Stielstick zu erwahnen, das von ihm ibrigens als ,,auxiliary-arm” ange- 
sprochen wurde und in einer in einer Ebene liegenden, aus drei Windungen 
bestehenden Spirale eingerollt erscheint (s. Fig. 16C). 

Weiter bildet HALL *° ein einfach eingerolltes Stielfragment ,,coiled upon 
a piece of shale” ab (s. Fig. 16 D). 

Alle die genannten Stiicke, denen vielleicht noch weitere anzureihen 
waren, sind aber zu ungenau abgebildet und zu dtirftig beschrieben, als dass 
man uber den Bau im einzelnen nahere Angaben machen konnte.?’ 


Nach WaACHSMUTH and SprINGER (1. c. p. 779) kommen ahnliche Stiel- 
bildungen auch bei Angehorigen der Familie der Poteriocrinidae aus der Kaskas- 
kia group (obst. U. Carb., N.-Am.) vor, doch habe ich Naheres hiertber bis nun leider 
nicht in Erfahrung bringen konnen, 

** A. Gotpruss, Petrefacta Germaniae, I. Teil, 1826—1833. 

* J. E. Portiock, Rep. on the Geology of Londonderry, London, 1843. 

** J. Hatt, Palaeontology of New York, Vol. II, in: Natural History of New York, 
Albany 1852. 
* Vielleicht waren hier auch noch die in Fig. 12, 14 u. 19 bei MILLer auf der auf 
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Ein solches eingerolltes Crinoiden-Stielstick liegt auch in unserer In- 


stituts-Sammlung. Nur der Abdruck des finfkantigen Stieles, der aus dem 


Unter-Devon der Rheinlande stammt, ist erhalten. Dieser aber zeigt ganz 


Crinoidenstiele 


Goldfus 


Devon., 


in, 


deutlich, dass es sich um einen Teil einer pyramidenartigen Bildung handelt. 


Das Auffallende an diesem Pyramidenstumpf-Fragment ist, dass die Grund- 


S. 114 befindlichen Tafel abgebildeten Stucke zu nennen, die von MILLER samtlich als 
auxiliary side arms” gedeutet werden, jedoch, zumindest die 2 erstgenannten, sicherlich 
als Stielstucke anzusprechen sind. (s. J. S. Mitter, A Natural History of the Crinoidea, 


Bristol 1821.) 
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flache desselben kein Kreis, sondern eine Ellipse ist und weiter, dass von 
den drei treppenformig tbereinanderliegenden Windungen, die ja zusammen 
die Pyramide bilden, die der Grundflache der Pyramide entsprechende doppelt 
ist und somit aus einer ausseren und einer inneren Windung besteht. Min- 
destens zwei Windungen also (die ,,aussere” und ,,innere” der Grundflache) 
liegen nahezu in einer, die tibrigen in verschiedenen Ebenen, wodurch ja die 
Pyramide zustande kommt.?** Die scheinbar regelmidssig alternierenden hé- 
heren und niedrigeren Glieder bzw. deren Negative zeigen deutlich, dass eine 
der Krimmung entsprechende Abkantung vorhanden war (s. Fig. 17). 


“ity 
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Fig. 17. Eingerollter Crinoidenstiel, Unt.-Dev., Rheinland. (Orig. im paliobiolog. Lehrapp. 
d. Univ. Wien.) Nat. Gr. 


Il. GRUPPIERUNG DER EINGEROLLTEN STIELE. 


Uberblicken wir die im vorhergehenden besprochenen eingerollten Stiel- 
formen, so lassen sich unschwer zwei Gruppen unter denselben unterscheiden: 
1. Die Einrollung betrifft nur den mehr oder we- 


niger distalsten Teil des Stieles, die Krone bleibt frei und 


*a Auch bei Acanthccrinus liegen die einzelnen Windungen nicht in vollig 


getrennten Ebencn, scndern wthkergrceifen cinander teilweise, wie dies aus Fig. 9 
ersichtlich ist. 
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der grosste Teil des Stieles ist mehr oder weniger gerade. Hierher gehoren 
von den oben angeftthrten Formen alle mit Ausnahme von Her- 
petocrinus und Camptocrinus (s. Fig. 18). 
2. Der ganze Stiel ist mehr oder weniger spiralig 
eingerollt und bedeckt mit seinen 
Cirren (in verschiedenem Grade) die 
im Innern der Wiaindungen  gelegene 
Krone (Herpetocrinus, Camptocrinus) (s. 
Fig. 18). 

Innerhalb des ersten Typus liessen 
sich dann noch zwei weitere Untergruppen 
unterscheiden, die aber nicht so scharf zu 
trennen sind wie die beiden eben ange- 
fiihrten Haupttypen. Namlich einmal For- 
men, wo die Windungenallemehr 
oder weniger in einer Ebene 
liegen (e. g. Pleurocystis, Mariacrinus, 


Glyptocrinus **, Dendrocrinus, Rhodocri- 
nus, Diamenocrinus) ; dabei schwankt die 
Zahl der Windungen von ™% bis 3, 4, 
vielleicht auch mehr; und dann Formen, 


Fig. 18. 2 schematische Zeichnungen, um wo die einzelnen Windungen 
lie beiden Typen von eingerollten Stielen 


Links: Teper Rocke: Ty ht in einer Ebene liegen. Bei 


s Il. (Die Cirren wurden der Einfach- diesen Formen kommt es dann zur Aus- 
t und grésseren Ubersichtlichkeit hal- 
ber weggelassen. 


bildung einer Pyramide und man konnte 
diesen Typus daher etwa als den ,,P y ra- 


midentypus” bezeichnen (e. g. Acanthocrinus). 


II. STEHT DIE EINROLLUNG DER PELMATOZOENSTIELE IN 
BEZIEHUNG ZUR SESSILITAT? 


Haben wir so die einzelnen Formen kennen gelernt, bei denen Stieleinrol- 
lungen auftreten, so konnen wir uns nunmehr der Frage zuwenden, die ja 
eigentlich in dieser Arbeit behandelt werden soll, der Frage namlich, ob 
irgendwelche Beziehungen dieser besprochenen Einrollungen zur Sessilitat 
bestehen. 

Um nun diese Frage der Losung naher zu bringen, wollen wir uns zu- 
nachst einmal fragen, ob wir denn nicht in anderen Tiergruppen mit den 


* Die oben beschriebene Bildung bei einem’ Exemplar von Glyptocrinus ”Shafferi” 
(s. S. 4 u. 5) lasst sich in keine dieser beiden Untergruppen einreihen. Sie stellt ja 


auch wohl keine normale Ausbildungsform dar. 
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Bildungen bei den Pelmatozoen vergleichbare Einrollungen finden und cb 
diese etwa dort irgendwelche Beziehungen zur Sessilitat haben, d. h. zum 
Festsetzen, Verankern u. dgl. dienen. 


IV. EINROLLUNGEN IN BEZIEHUNG ZUR SESSILITAT. 


Einrollungen, die in Beziehung zur Sessilitat stehen, d. h. also der Fest- 
heftung, Verankerung usw. dienen, sind uns aus den verschiedensten Tier- 
gruppen bekannt. Ich brauche hier nur an Hippocampus zu erinnern, der sich 


mit seinem ,,Schwanz” an Tangen verankert, an die Greifschwanze bei 


Saugetieren (z. B. Ateles, Cercoleptes, Cycloturus, Manis, Didelphis), Rep- 
tilien (Chameleon) usw., von denen wir wissen, dass sie ihren Besitzern zur 
Befestigung dienen, wenngleich es sich in diesen Fallen nur um eine gelegent- 
liche Sessilitat handelt. Sodann waren in diesem Zusammenhang auch die 
Stacheln gewisser Productiden zu erwahnen, mit Hilfe derer 
sich die Tiere an Crinoidenstielen u. dgl. festsetzten.2® Sehr naheliegend ist 
auch der Vergleich mit den Cirren, z. B. bei Pentacriniden, die 
mit ihrer hakenformigen Krimmung zur Befestigung dienen, und diese Bei- 
spiele fiuhren uns wieder zu den Rankenbildungen, die uns im 
Pflanzenreiche begegnen (Vitacee, ,,Lianen” usw.). Schon diese wenigen 
Beispiele also zeigen uns, dass eine solche Beziehung zwischen Einrollung und 
Sessilitat bei Organismen der verschiedensten systematischen Gruppen besteht. 


V. BESTEHT DIESE BEZIEHUNG ZUR SESSILITAT (s. IV) AUCH 
BEI EINGEROLLTEN PELMATOZOENSTIELEN? 


Gilt nun diese Beziehung zur Sessilitat auch fiir die Einrollungen, die 
uns an Pelmatozoenstielen begegnen? Diese Frage wird wohl nur teilweise 
zu bejahen sein. Denn wenn wir noch einmal die beiden Typen von Ein- 
rollungen, die wir oben unterschieden haben, betrachten, so ist es wohl kaum 
denkbar, dass bei den nach Typus II gebauten Formen die Einrollung in 
irgendeiner Beziehung zur Sessilitat steht. Sollen die Tiere sich gleichsam 
mit ihrem ganzen Korper um Tange, andere Crinoidenstiele oder sonstige 
Fremdkorper herumgewickelt haben? Und wollte man selbst diese Moglichkeit 
fur einzelne dieser Formen zugestehen, wie ware dies aber denkbar bet 
Formen wie Herpetocrinus flabellicirrus (s. Fig. 14), wo die facherformig 
angeordneten, keulenférmigen Cirren der Glieder der ausseren Windung die 
inneren Windungsteile und mit diesen die Krone gleichsam in einen festen 
Panzer einzuschliessen scheinen? Wie kann man sich eine derartige Speziali- 
sation in Beziehung zur Sessilitat entstanden denken? 


* s. O. Lehrbuch der Palaozoologie, Jena 1920, S. 234. 
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Zu diesen negativen Uberlegungen kommt nun auch eine Reihe positiver 
Argumente, die sich aus dem Bau dieser Formen ergeben. Diese haben auch 
die Forscher, die sich eingehender mit diesen Formen beschaftigt haben, wie 
BATHER und Kirk, zu der Meinung gefuhrt, dass diese Art der Einrollung 
mit der Sessilitat nichts zu tun haben kann, eine Meinung, die ich an anderer 
Stelle *° noch durch einige weitere Merkmale, die sich bei dem genauen 
Studium des morphologischen Baues von Herpetocrinus ergaben, zu stiitzen 
und weiter auszubauen versucht habe. 

Anders steht es jedoch mit den nach Typus I gebauten Formen. Nur 
fur diese treffen ja auch die Vergleiche mit dem ,,Schwanz” von Hippo- 
campus, mit den Greifschwanzen bei Saugetieren usw. zu. Besteht also in 
diesem Falle eine Beziehung zwischen Einrollung und Sessilitat? Konnen wir 
durch genaue Untersuchung des morphologischen Baues dieser Formen 
irgendwelche Anhaltspunkte gewinnen, die geeignet waren, uns hiertiber Auf- 
schluss zu geben? 

Uberlegen wir uns einmal, welche Erklarungen fiir diese Art Einrol- 
lungen uberhaupt moglich sind. Da ist zunachst festzuhalten, dass wir in 
keinem einzigen Falle in Verbindung mit einem solchen eingerollten Stie! 
eine normale Wurzel gefunden haben, ja dass bei keiner Art, wo solche Ein- 
rollungen vorkommen, Wurzelbildungen in der Literatur erwahnt werden. 
An eine normale Festheftung (d. h. mit Hilfe einer ,,.Wurzelbildung’’) ist 
daher nicht zu denken. 

Eine weitere Erklarungsmoglichkeit ware die, dass es sich bei der 

inrollung um eine postmortale Erscheinung handelt. Dagegen 
aber ausser dem oben erwahnten Fehlen von Wurzeln, das ja 

lings mit Fossilisationsprozess in Zusammenhang  gebracht 
werden konnte und der Schwierigkeit, warum denn gerade nur_ bei 
diesen Formen solche postmortale Einrollungen auftreten  sollten, die 
fur alle Formen mit FEinrollung’ charakteristische A bkan- 
] 


oO ( 


er Glieder. Denn die Entstehung dieser Abkantung, die 
au den Verhaltnissen der Kriimmung entspricht, ist ja nur in engstem 
Zusammenhang «mit der Einrollung verstandlich und sie zeigt uns 

*h, dass es sich bei der Einrollung mehr oder weniger um einen Dauer- 
handelt; in Fallen sehr starker Kriimmung, wie z. B. bei Herpeto- 
Diamenocrinus, dirfte ja eine vollkommene Streckung beispiels- 


ucht mehr moglich gewesen sein.*? 


ng fehlt nur bei Formen, wo 1. eine Abkantung nicht gut modglich 


die Glieder dunn, scheibenformig — e. g. Rhodocrinus — oder hochzylindrisch 


‘leurocysti sind) und 2. wo die Krummung noch nicht cinen hchen Grad 
e. g. Dendrocrinus navigiolum. 


K. Enrenpers, |. c. u. D. P. 1. c 
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UBER EINGEROLLTE PELMATOZOENSTIELE 
Konnen wir also einerseits weder an eine normale Verankerung mittels 
einer Wurzel, noch an eine postmortale Bildung bei den Einrollungen denken, 
noch auch an eine ausgesprochen nicht-sessile Lebensweise, da ja in diesem 
letzteren Falle diese Art der Einrollung vollkommen unverstandlich ware, 
und sehen wir anderseits, dass es sich bei der Einrollung mehr oder weniger 
um einen Dauerzustand gehandelt haben diirfte, so ist wohl die Erklarung, 
die sich durch den Vergleich mit Einrollungen bei anderen Tiergruppen auf- 


drangt, die allernatirlichste und — so viel zumindest konnen wir schon heute 
sagen — nichts liegt im morphologischen Bau vor, was dieser Erklarung 
widersprechen wirde, ganz im Gegenteil: die Abkantung, die verschiedene 


Starke der Kriimmung bei verschiedenen Individuen der gleichen Art, die 
wir z. B. bei Pleurocystis, Rhodocrinus u. a.** beobachten konnen, wo eine 
grossere Zahl von Individuen bekannt ist und die darauf hindeutet, dass, wenn 
auch, wie oben ausgefihrt, die Anderung der Kriimmung stark begrenzt war, 
so doch eine graduelle Kriimmungsanderung erfolgen konnte, mit anderen 
Worten, die scheinbare Prehensibilitat des eingerollten Stielendes spricht sehr 
zugunsten der letzteren Annahme. 

Tatsachlich ist auch diese Art der Funktion als Erklarung ftir die 
distalen Einrollungen von den verschiedensten Forschern herangezogen wor- 
den. Nur uber zwei Formen bzw. Formengruppen sind diesbeziigliche Be- 
denken geaussert worden. Betreffs Diamenocrinus erhob Kirk ** den Ein- 
wand, dass mit Rticksicht auf die Grosse des Stieles und ,,from the tightness 
of the coil one might conceive, that its function was rather in the nature of 
a ballast or drag than a means of temporary attachment by looping about 
some objects”. — Dagegen aber scheint OEHLERT in dem festen Aneinander- 
liegen der Windungen keine Schwierigkeit fur die Annahme eines Herum- 
windens um fremde Gegenstande zu erblicken, da er in seiner Arbeit sagt: *° 
L’extremité inférieure ..........s’enroulait sur elle-méme on un ou deux 
tours de spire, pouvant sans doute enlacer un object quelquonque et s’y 
amarrer.” — Was zunachst die Grosse des Stieles anbelangt, so kann ich 
darin keinen Grund gegen die Annahme einer ,,Greifschwanzfunktion” sehen. 
Anders aber steht es mit dem zweiten Einwand. Denn betrachten wir eines der 
beiden von OEHLERT abgebildeten xemplare (s. Fig. 8) — es sind dies die 
einzigen, bei denen der distale Stielteil bekannt ist —, so scheint allerdings 
Kirk’s Einwand vollkommen berechtigt. Wenn namlich die Windungen tat- 
sachlich eine eng an die andere anschliessen, so dass keine Spur eines Zwischen- 
raumes tbrig bleibt, so ist natirlich kein Platz innerhalb der Windung da fur 
den Fremdk6érper, um den sozusagen als Zentrum die Windung erfolgen 


* Dasselbe gilt auch fiir Herpetocrinus und Camptocrinus (s, K. 
und WacHSMUTH und SPRINGER 1. c¢.). 


EHRENBERG |. c. 


* D. P. |. c. p. 847. 


Acta Zoologica 1922. 
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sollte. Aber die Frage ist eben die, ob die Spirale dauernd, d. h. wahrend 
des ganzen individuellen Lebens vom Augenblick ihrer Bildung an in dieser 
Lage, eine Windung eng an die andere schliessend, verharrte? Am einzelnen 


Individuum werden wir freilich eine Anderung des Grades der Einrollung 
niemals feststellen kénnen, weil ja dasselbe uns gleichsam nur in einem Augen- 


blicksbild erhalten ist, aber wie steht es bei verschiedenen Individuen gleicher 
Art? Da sehen wir, wie schon obcn erwahnt (s. S. 19), dass bei verschiedenen 
Individuen der Grad der Einrollung ein verschiedener ist. Da Altersunter- 
schiede, wie eine Untersuchung zeigt, nicht in Frage kommen, so dirfen wir 
wohl daraus den Schluss ziehen, dass die Kriimmung beim einzelnen Indi- 
viduum im allgemeinen graduell veranderlich war. Nachdem kein Grund zu 
sehen ist, warum dies nicht auch fiir Diamenocrinus gelten sollte, so fallt 
damit, wie ich glaube, die Berechtigung fir Kirk’s Einwand. 

Die zweite Form, bei der die ,,Greifschwanzfunktion” der Einrollung 
— ich denke bei dieser Bezeichnung in erster Linie an Hippocampus — 
bezweifelt wurde, ist Acanthocrinus. Hier ist es besonders die bedeutende 
Grosse, die Kirk ** zu der Meinung fiihrt, dass eine Prehensibilitat der 
,.Pyramide” unwahrscheinlich sei. Ihre Funktion méchte er eher in der einer 
Art von Anker sehen. Auch hier kann ich in der Grosse allein kein Argument 
gegen die ,,Greifschwanzfunktion” erblicken; dagegen scheinen mir jedoch 
zwei andere morphologische Eigentiimlichkeiten in diesem Zusammenhang 
von Bedeutung: 

Erstens ist nach Jarxer ** die Orientierung der Pyramide so, dass die 
zentrale Oftnung nach unten (bzw. nach oben) sieht, also parallel zum geraden 
Stielteil liegt, wahrend die zentrale Offnung der distalen Spirale sonst stets 
einen rechten Winkel mit dem aufrechten, geraden Teil bildet, wie dies ja 
auch bei den Greifschwanzen der Fall ist. Ist dies tatsachlich die Lebens- 
orientierung, so wird durch sie eine ,,Greifschwanzfunktion” zumindest recht 
unwahrscheinlich. 


Zweitens ware noch zu erwahnen, dass es nach JAcKEL* ,,nicht aus- 
geschlossen ist, dass der Axialkanal in dem eingerollten Ende obliterierte”. 
Wenn man”, so fahrt JAEKEL fort, ,mit HERBERT CARPENTER annimmt, dass 
der Axialstrang wesentlich nur ein nervéses Organ ist, so kann die Verkum- 
merung desselben in der unbeweglich eingerollten Pyramide nicht befremden.” 
Daraus scheint herverzugehen, dass JAEKEL von vornherein annimmt, dass 
die Pyramide unbeweglich sei, eine Annahme, ftir die aber, wie ich glaube, 
a priori jede Berechtigung fehlt. Denn erst die Feststellung, dass der Axial 
kanal tatsichlich obliterierte, wurde diese Annahme rechtfertigen. Eine blosse 
E. Kirk, 1. c. p. 57. 
* JAEKEL, 1896—97, p. II. 


O. JAEKEL, 1896—97, p. 23. 
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Vermutung scheint mir aber hier schon aus dem Grunde nicht auszureichen, 


weil bei allen anderen Formen mit Einrollungen sich eine solche Obliteration 
nirgends zu finden scheint; ja vielmehr sehen wir z. B. bei Herpetocrinus, 
dass der Axialkanal im ganzen eingerollten Stielteil eine sehr betrachtliche 
Grosse besitzt. Und es ware ja auch bei diesem wie bei allen anderen Formen, 
wo Cirren vorhanden sind, eine solche Obliteration ganz unwahrscheinlich, 
weil dadurch auch die Unbeweglichkeit der Cirren bedingt ware, die ja einer 
volligen Funktionslosigkeit gleichkame.*® 

Fassen wir das tiber die Beziehungen der Stieleinrollungen zur Sessilitat 
Gesagte zusammen, so gelangen wir zu dem Ergebnis, dass eine solche 
SJeziehung bei allen nach Typus I gebauten Formen zu 
bestehen scheint. Am ehesten werden wir an einen Vergleich mit Hippocampus 
zu denken haben. Nur bei Acanthocrinus und bei Thallocrinus, wo die 
Offnung der Spirale im Gegensatz zu den ubrigen Formen parallel zum gera- 
den Stielteil orientiert ist, werden wir vielleicht eher an eine Art Anker- 
funktion der méglicherweise unbeweglichen Pyramide denken miussen. Mit 
Ausnahme von Pleurocystis, wo die abgeplattete carpoideenartige Theka samt 
dem Stiel parallel zum Boden zu orientieren ist, werden in allen anderen 
Fallen Kelch und Arme gerade und frei emporgeragt haben wie bei den 
normal festgewachsenen Crinoideen.*”? — Im Gegensatz zu den nach Typus I 
gebauten Formen scheint eine Beziehung der Einrollung 
zur Sessilitat bei den Formen vom Typus II nicht zu 


bestehen. 


VI. LEBENSWEISE HABEN DIE NACH 


GEBAUTEN FORMEN GEFUHRT? 


WELCHE TYPUS II 


Wenn nun bei den nach Typus IT gebauten Formen eine solche Bezie- 
hung der Einrollung zur Sessilitat nicht angenommen werden kann, welche 
Lebensweise haben dann Herpetocrinus und Camptocrinus gefuhrt? 

Sieht man einen Herpetocrinus an (Fig. 13), so ist das erste, was in die 
Augen fallt, seine Abnormitat, d. h. sein Abweichen von dem, was wir den 
Typus eines Crinoiden nennen konnten. Worauf nun ist dieses Fremdartige, 
Abnorme im Aussehen eines Herpetocrinus zurtickzufthren? Nicht die Ein- 
rollung allein kann es sein, wie man vielleicht zunachst meinen mochte, denn 
ist diese auch hier in ganz merkwiurdiger Weise ausgebildet, so kennen wir 


* Nur bei Rhodocrinus scheinen die haufigen Brtiche im Stiel (s. Fig. 7) fur eine 
gewisse Starrheit zu sprechen. Doch auch hier ist von einer Obliteration des Axial- 
kanales nichts bekannt und gerade hier spricht die Verschiedenheit der Krummung bei 
den einzelnen Individuen sehr gegen eine solche (s. S. 19). 
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Betrefis die Orientierung ven Glyptocrinus s. S. 30. 
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doch, wie wir oben gesehen haben, die verschiedenartigsten Einrollungen auch 
bei anderen Formen, — das Eigenartige liegt vielmehr in der so ausgesproche- 
nen Bilateralitat. Denn nicht nur der Stiel als Ganzes zeigt dieselbe, auch 
seine einzelnen Teile sind in ihrem Bau und in ihrer Anordnung durch diese 
fiir die Pelmatozoen ganz ungewohnliche Symmetrie bestimmt. Und selbst 
vor den inneren Organen scheint diese Bilateralitat nicht Halt gemacht zu 
haben, da Zweiteilungen des Axialkanales und des Cirruskanales beobachtet 
sind. wie sie auch die normale Pentamerie des Kelches gestort zu haben 
scheint. Was, so miissen wir uns fragen, kann der Grund dafir sein, dass 
ein Angehoriger eines Stammes, fiir den eine radiare Symmetrie kennzeich- 
nend ist, den Grundplan seiner Organisation in solcher Weise verandert ’ 
Nur ein einschneidender Wechsel in den biologischen Verhaltnissen kann als 
Grund hierfiir in Betracht kommen. So fallt also die Frage der Symmetrie 
mit der nach der Lebensweise zusammen. Konnen wir jene Frage beantworten, 
so ist damit auch das Problem der Lebensweise so gut wie gelost. 

Diese Uberlegung war es, die mir seinerzeit den Schliissel zur palaobio- 
logischen Analyse von Herpetocrinus in die Hand gegeben hat.** Von der Er- 
wigung ausgehend, dass jede radiare Symmetrie in engster Beziehung 
zur Sessilitat steht, die Bilateralitat dagegen bedingt ist durch die bestimmt 
verichtete Bewegung, kam ich zu dem Ergebnis, dass Herpetocrinus die Sessili- 
tit seiner Vorfahren aufgegeben haben und zu einer vagil-benthonischen 
Lebensweise tibergegangen sein musste. Die Analyse im einzelnen ergab dann 
des weiteren, dass Herpetocrinus sich wohl vorwiegend passiv durch Stro- 
mungen u. dgl. mit eng aneinanderliegenden Windungen, die Schmalseite der 
vekielten Aussenwindung nach vorn gerichtet, die Cirren eng angelegt ** und 
so die Krone und die inneren Windungsteile tiberdeckend, durch graduelle 
Krimmungsinderungen ein Steigen und Sinken bewirkend, sich haufig und 
weite Strecken hintreiben liess, mit diesen eng aneinanderliegenden, die zarte 
Krone schiitzenden Windungen ein Bild darbietend, nicht ganz unahnlich 
einer flottierenden Ammonitenschale (s. lig. 14). 

Und ein ahnliches Bild werden wir uns auch von dem einer ganz anderen 
Gruppe angehérigen Camptocrinus machen miissen, der ja, wie wir oben 
gesehen haben, einen analogen Bau besitzt. Freilich hatten hier die An- 


passungen keinen so hohen Grad erreicht und so mag auch hier die Bewegung 


noch nicht so haufig und noch nicht auf so weite Strecken getbt worden 


sein wie bei Herpetocrinus (s. Fig. 15). 


K. EHRENBERG, 1. 
> Die Bewegungsrichtung musste natiirlich so sein, dass das proximale Ende der 


gegen das physiologische Vorderende zu gelegen war. 
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VII. DIE EINROLLUNG DES STIELES STELLT SOMIT TEILS 
EINE ANPASSUNG AN EINE SESSILE, TEILS EINE SOLCHE 
AN EINE VAGIL-BENTHONISCHE LEBENSWEISE DAR. 


Haben wir also die Einrollungen an Pelmatozoenstielen in den einzelnen 
Fallen auf ihre Beziehungen zur Sessilitat untersucht, so kénnen wir das 
Ergebnis dieser Untersuchung etwa in folgender Weise zusammenfassen: 

Bei jenen Formen, wo die Einrollung nur den mehr 
oder weniger distalen Stielteil betrifft, besteht eine 

Jeziehung zur Sessilitat, ja die Einrollung erscheint 
geradezu als eine Anpassung an eine sessile Lebens- 
weise, indem die mehr oder weniger prehensible Spirale zur Verankerung 


diente (e. g. Mariacrinus, Rhodocrinus u. a.). 


Bei jenen Formen dagegen, wo die Einrollung den 
ganzen Stiel betrifft, wobei von den Stielwindungen auch die 
Krone umhillt wird, besteht keine Beziehung zur Sessili- 
tat, da dieselben allem Anschein nach eine vagil-beuthonische Lebensweise 
gefihrt haben. Auch hier werden wir die Einrollung als 
eine Anpassung an die Lebensweise auffassen mts- 
sen, insofern, als diese Art der Einrollung aus Tieren von einer mehr 
oder weniger pflanzenartigen, sozusagen fiir eine sessile Lebensweise ty- 
pischen Gestalt Formen geschaffen hat von Ammoniten-ahnlicher Gestalt, 
die wir als typisch fiir eine grosse Zahl von Tieren mit der Fahigkeit lang- 
samer Ortsveranderung ansehen konnen. 


VII. ENTSTEHEN DER EINROLLUNGEN — AUFGEBEN DER 
SESSILEN LEBENSWEISE DER PELMATOZOEN. 


Nachdem wir die Einrollungen bei den einzelnen Formen besprochen 
und ihre Beziehungen zur Sessilitat klargestellt haben, sind wir imstande, an 
die Besprechung einiger weiterer Fragen heranzutreten, die sich in diesem 
Zusammenhange ergeben. 

Zunachst drangt sich die Frage auf, wie denn die Einrollungen ent- 
standen sind. — Denn alle diese Einrollungen stellen sich ja als abnormale 
Bildungen dar, alle Formen, die wir oben betrachtet haben, miissen ja einmal 
normal aufrechtstehende Pelmatozoen gewesen sein bzw. von solchen gene- 
tisch herzuleiten sein. Das zeigt uns ja schon der wohlausgebildete Stiel, der 
nur infolge Erhebung des vorderen Korperabschnittes der mehr oder weniger 
wurmformig-gestreckten Ahnenform, eben unter der Einwirkung des Druckes 
des auf ihm lastenden, mittlerweile zur Theka werdenden Vorderkorpers, 
aus dem urspriinglich schlauchartigen Hohlstiel (== hinterer Korperabschnitt ) 
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hervorgegangen sein konnte, wobei er sich gleichzeitig durch Ausbildung 
seines hintersten Abschnittes zu einer Wurzel auf der Unterlage befestigte. 
Denn nur so kénnen wir es verstehen, dass der schlauchformige Hohlstiel, 
der ..Urstiel”, wie wir ihn nennen k6énnten, der zuerst nur verstreut in der 
Korperhaut eingelagerte Kalkplattchen trug, die sich dann zu einer unregel- 
missigen, vielplattigen Panzerung zusammenschlossen, zu einem aus mehr 
oder weniger ringférmigen, kompakten Gliedern bestehenden Gebilde wird.** 

Diese Uberlegung also fiihrt uns zu dem Ergebnis, dass alle diese 
eingerollten Formen in ihren Vorfahren oder selbst 
ein Stadium durchlaufen haben mussen, wo der nor- 
mal aufrechtstehende, gerade, die Krone tragende 
Stiel mit einer normalen Wurzel am Boden verankert 

Wie kommen wir aber von so einem normalen, mittels einer wohlaus- 
gebildeten Wurzel am Boden befestigten Stiel zu unseren Einrollungen? Wah- 
rend der Zeit der Verankerung mittels einer Wurzel konnten diese Einrol- 
lungen nicht erfolgt sein. Dagegen spricht einmal der tatsachliche Befund, 
indem wir, wie schon oben ausgefithrt (s. 5. 18), niemals in Verbindung 
mit solchen Einrollungen Wurzeln gefunden haben und bei keiner Art, wo 
solche Einrollungen vorkommen, Wurzelbildungen in der Literatur erwahnt 
sind. Dazu kommt dann noch die theoretische Uberlegung, dass eine solche 
Einrollung bei Festsitzen mittels Wurzel nicht vorstellbar ist und auch vollig 
zwecklos erschiene. 

Kénnen also wahrend der Zeit der Verankerung mittels einer Wurzel 
diese Einrollungen nicht entstanden sein, war aber primar einmal eine solche 
Verankerung vorhanden, so muss der Einrollung e ine Losung 
der Verankerung vorhergegangen sein, d. h. die Vor- 
fahren unserer eingerollten Formen oder diese selbst 
missen die sessile Lebensweise aufgegeben haben. 

Mit dieser Frage des Aufgebens der Sessilitat seitens der Pelmatozoen, 
die. wie mir scheint, zu den interessantesten phylogenetischen Fragen inner- 
halb dieser Gruppe gehort, habe ich mich schon mehrmals beschaftigt.** 


Wie ich an den zitierten Stellen darzulegen versucht habe, scheinen von 


Dass sich die Entwicklung des Pelmatozoenstieles in dieser Weise vollzogen hat, 
hat JarkeL (1918) wahrscheinlich gemacht. Ich selbst habe diese Ansicht in meiner 
Herpetocrinus-Arbeit im einzelnen weiter auszufahren und die scheinbaren Etappen 
in der Stielbildung in einem Schema festzuhalten versucht (s. K. EHRENBERG, 1. c.). 

* < Verh. d. zool.-bot, Ges. in Wien, Bd. LXX, 6—8. Heft, 1920, p. 156: Bericht 
ber einen am 19. Mai 1919 in der Sitzung der Sektion fur Palaontologie und Abstam- 
mungslehre gehaltenen Vortrag tber: ,,Bau u. Lebensweise der Carpoideen”. (In der 7 
Zeile dieses Berichtes soll es natirlich ,,Pelmatozoen” statt ..Tetractozoen” heissen.) 

oR Lebensweise von Herpetecrinus. 


EHRENBERG, Bau u. 
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vornherein zwei Moglichkeiten fir die Lésung des 
Problems des Aufgebens der Sessilitat seitens eines 
normal sessilen Pelmatozoons gegeben: 

1. Das Freiwerden erfolgt durch Ablésung am pro- 
ximalen Stielende, es gehen also Wurzel und Stiel 
verloren, die ja beide im Augenblicke des Aufgebens der Sessilitat ihre 
eigentliche Bedeutung verlieren. 

2. Das Freiwerden erfolgt durch Ablosung unmit- 
telbar tuber der Wurzel, als dem Festheftungsorgan zat’ éoyrr, 
und der Stiel bleibt erhalten. | 

Unter den Formen, die weder Stiel noch Wurzel besitzen, finden wir 
z. B. Edriocrinus, Agassizocrinus, Saccocoma, Marsupites, Uintacrinus und 
Antedon sowie mehrere Cystideen, Blastoideen u. a. Bei manchen dieser For- 
men ist es noch strittig, ob sie bzw. ihre Vorfahren tiberhaupt je gestielt 
waren, und diese kommen daher ftir uns nicht in Betracht. Fir die oben- 
genannten Crinoideen jedoch ist es zweifellos, dass sie samtlich von gestielten 
Vorfahren abzuleiten sind. Alle diese genannten Crinoideen werden wir im 
allgemeinen als mehr oder weniger frei bewegliche Tiere ansehen miissen 
und sie sind auch zumeist in dieser Weise gedeutet worden.*’. 

Unter den Formen dagegen, denen nur eine Wurzel fehlt, die aber einen 
wohlausgebildeten Stiel besitzen, finden wir einmal die im vorhergehenden 
besprochenen mit den Einrollungen, sowie noch einige andere, wie Ankyro- 
crinus, Myrtillocrinus usw., auf die ich sogleich noch zu sprechen kommen 
werde. Wie steht es nun bei diesen Tieren mit der freien Beweglichkeit ? 
Von den Formen mit einer Einrollung des distalen Stielteiles haben wir oben 
darzulegen versucht, dass wir ihnen eine so freie Beweglichkeit wie etwa 
Uintacrinus und den anderen obgenannten Crinoideen nicht werden zu- 
schreiben diirfen, da sie ja in ihrer distalen Spirale ein Organ besessen haben, 
das zur Befestigung in vorztiglicher Weise geeignet war und nur diesem 
Zweck gedient zu haben scheint. Und dasselbe gilt von Ankyrocrinus und 
den an ihn sich in dieser Hinsicht anschliessenden Formen, wo, wie dies 
schon der Name besagt, der Stiel an seinem distalen Ende in eine mehr oder 
weniger ankerartige Bildung auslauft, die wohl nur der Festsetzung gedient 
haben kann, eine Anschauung, die auch Kirk in seiner hier schon oft zitierten 
Arbeit vertreten hat. — So bleiben also nur die Formen wbrig, bei denen die 
Einrollung den ganzen Stiel betrifft: Herpetocrinus und Camptocrinus, denen 


* Dass diese freie Beweglichkeit hier nicht wie bei Herpetocrinus (s. S. II u. 22) 
zur Herausbildung einer bilateralen Symmetrie fuhrte, mag darin seinen Grund haben, 
dass diese Beweglichkeit noch keinen sehr hohen Grad erreicht hatte (vgl. regulare 
u. irregulare Seeigel! — K. Enrenperc, 1. c.), sofern es sich nicht um_ plank- 
tonische Typen handelt, bei denen wieder der Mangel einer bestimmt-gerich- 
teten Bewegung das Fehlen bzw. Nichtausgebildetwerden einer Bilateralitat erklart. 
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wir nach unseren obigen Ausfiihrungen eine freiere 3eweglichkeit zuschreiben 
mussen. 
Sehen wir also, dass von den Formen, die beim Freiwerden den Stiel 
beibehalten, fast alle zur Wiederanheftung schreiten und dass Camptocrinus 
und Herpetocrinus nur auf einzelne Formationen beschrankt sind, wahrend 
B. Antedon vom Lias bis zur Gegenwart bekannt ist, so kann es keinem 
Zweifel unterliegen, dass fiir eine freie Lebensweise die Los- 
lésung unter Beibehaltung des Stieles die minder 
ciinstige Lésung darstellt. Und das ist ja auch von vornherein 
klar, wenn wir bedenken, dass, wie schon erwahnt, der Stiel seine 
eigentliche Funktion im Momente des Freiwerdens verliert und nur 
mehr einen mehr oder weniger unnitzen Ballast darstellt. Dazu kommen 
fiir Herpetocrinus noch, wie ich an anderer Stelle gezeigt habe,** durch die 
Art der Einrollung bedingte Wachstumshemmungen, die mich dazu gefuhrt 
haben, von einer fehlgeschlagenen Anpassung im Sinne ABEL’s ** zu sprechen. 
Ich f:ann hier noch hinzufiigen, dass die Erscheinungen der Wachstums- 
hemmung (proximale Abbiegung usw. )**° sich auch bei Camptocrinus finden, 
nur nicht so hochgradig ausgebildet, entsprechend der im allgemeinen gerin- 
geren Spezialisation gegenuber Herpetocrinus, so dass ich auch hier von einer 
fehlgeschlagenen Anpassung im Sinne Anet’s sprechen méchte. — So will 
es uns also, wenn wir diese Verhaltnisse tberblicken, fast scheinen, als ob 
die Formen, die den Stiel beibehalten haben, ganz einfach kaum fahig waren, 
eine freie Lebensweise zu fiihren und daher wieder zur Sessilitat zuruck- 
vukehren suchten, mit Ausnahme von Herpetocrinus und Camptocrinus, die 
sich eine Zeitlang als freie Formen behaupten konnten, um dann an ihrer 


fehlgeschlagenen Anpassung zugrunde zu gehen. 


IX. ES GIBT ALSO PELMATOZOEN MIT SEKUNDAR SESSILER 
LEBENSWEISE. 


Miissen, wie wir im vorigen Abschnitt ausgefuhrt haben, alle eingerollten 
Formen in ihren Vorfahren oder selbst ein Stadium durchlaufen haben, wo 
der normal aufrechtstehende, gerade, die Krone tragende Stiel mit einer nor- 
malen Wurzel am Boden verankert war und muss weiter der Einrollung eine 
Lisung der Verankerung vorhergegangen sein, d. h. miissen die Vorfahren 
unserer eingerollten Formen oder diese selbst die sessile Lebensweise auf- 
gegeben haben, und sind ferner die Einrollungen vom Typus I als eine An 
passung an eine sessile Lebensweise anzusehen (s. Abschnitt VII), so _folgt 


daraus, dass die Einrollungen nach Typus I — un d dasselbe 


K. EHRENBERG, 1. 


©. Grundziige d. Palaobiologie d. Wirbeltiere, Stuttgart 1912. 
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UBER EINGEROLLTE PELMATOZOENSTIELE 
durfen wir auch fir die ,Ankerbildungen” annehmen — einer 
sekundaren Sessilitatsperiode entsprechen. 
Freilich war diese zweite Sessilitat keine so ausgesprochene wie die 
erste, da die Tiere ja nicht mehr durch eine Wurzel fest verankert waren; 


denn die Wurzel war einmal (zu Ende der ersten Sessilitat) verloren 


gegangen und sie ist und sie konnte wahrscheinlich gemass dem DoLto’schen 
Irreversibilitatsgesetz nicht wieder gebildet werden ** und die an ihre Stelle 
tretende mehr oder weniger prehensible Spirale ermoglichte es, von Ze zu 
Zeit die Umklammerung zu losen, um unter Zuhilfenahme der Arme etwa 
von einem Tang zu einem anderen in der Nahe befindlichen zu gelangen, 
wo dann eine neuerliche Verankerung erfolgte. — Immerhin aber werden 
die Tiere den gréssten Teil ihres Lebens festgeheftet gewesen sein; dafur 
spricht ja schon der Umstand, dass sie in ihrer distalen Einrollung ein so 
vorzugliches Organ zur Verankerung besessen haben. 

So sehen wir also auf eine erste ausgesprochene Sessilitatsperiode, wah- 
rend welcher eine Loslosung hochstens durch aussere Einwirkung (Los- 
reissung durch Stromungen usw.) erfolgte, eine freie Periode und auf diese 
dann wieder eine Sessilitatsperiode folgen, in welch’ letzterer die Vorteile 
der freien und sessilen Lebensweise, dank der Moglichkeit zeitweiliger be- 
schrankter Ortsveranderung, gleichsam bis zu einem gewissen Grade vereinigt 
erscheinen.*® 


X. ONTOGENETISCHER ODER PHYLOGENETISCHER 
WECHSEL DER LEBENSWEISE? 


Sind wir durch die palaobiologische Analyse der distalen Einrollungen 
zu dem Ergebnis gelangt, dass dieselben mit einem zweimaligen Wechsel der 


* Ich kann mich der Auffassung JAEKELS (s. O. JAEKEL 1896—97) nicht anschliessen, 
der auch bei Acanthocrinus von einer ,,Wurzel” spricht und der Ansicht zu_ sein 
scheint, dass eine normale Wurzel und eine solche Einrollung homologe Bildungen 
seien und dass je nach der Umgebung (= Beschaffenheit des Untergrundes) bald eine 
Wurzel, bald eine Pyramide entstehe, zumal nach JAEKEL (1. c. p. 22 u. 26) auch 
Acanthocrinus gregarius, der in einem sehr festen quarzitischen Sandstein vorkommt, 
die gleiche Pyramidenbildung zeigt wie die Formen aus dem Hunsrtckschiefer (s. auch 
Anm. 54). 

* Alle jene Pelmatozoen, die einer zeitweiligen Ortsveranderung fahig sind, werden 
in der Literatur haufig als ,semi-free” bezeichnet. Ich mochte jedoch die ein- 
gerollten Formen vom Typus I sowie die Ankerformen eher 
als ,semi-sessil” bezeichnen, um damit anzudeuten, dass hier die Sessilitat bei 
weitem tberwiegt; den Begriff ,semi-free” mochte ich dagegen fur For- 
men wie Antedon und gewisse Pentacriniden anwenden, bei denen die sekun- 
dare Festsetzung mit Hilfe der Cirren erfolgt, weil diese von 
der Fahigkeit zur Ortsveranderung viel haufiger Gebrauch 
machen, soweit dies wenigstens aus Beobachtung an rezenten Formen hervorgeht, 
als ich dies fur die ,,semi-sessilen” annehmen zu sollen glaube. 
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Lebensweise zusammenhiangen, so erhebt sich jetzt noch weiter die Frage, 
ob diese drei Etappen (sessil mit normaler Wurzel — frei — sessil mit Ein- 
rollung) von jedem einzelnen Individuum im Verlaufe seiner Ontogenie zu- 
riickgelegt wurden oder ob sich dieselben auf mehrere Gene rationen verteilen, 
in welchem Falle wir es dann mit phylogenetisshen Entwicklungsreihen zu 
tun hatten. 

Wollen wir in dieser Frage zu einer Alarung kommen, so haben wir 
zweierlei zu beriicksichtigen: erstens einmal die tatsachlichen Funde, wie sie 
uns in Gestalt der fossilen Reste vorliegen und zweitens die Embryologie 
bzw. Ontogenie der lebenden Pelmatozoen. 

Wenden wir uns zunachst den fossilen Resten selbst zu. Da finden wir, 
wie schon mehfmals erwahnt, dass von einer Wurzelbildung bei allen diesen 
Formen bis jetzt keine Spur bekannt ist; bei einer Rethe von Formen ist 
dies in der Literatur ausdriicklich festgestellt, bei den anderen darf es daraus 
erschlossen werden, dass sich von einer Wurzelbildung keinerlet Erwahnung 
findet. Fehlt also jegliche Spur einer normalen Wur- 
zelbildung — und wir kennen ja auch jugendliche In- 
dividuen —, so spricht dies wohl nicht zugunsten der 
Annahme eines ontogenetischen Wechsels der Lebens- 
weise. 

In diesem Zusammenhang sind auch die Verhiltnisse, die wir bei !cantho- 


crinus antreffen, von Bedeutung. Betrachten wir noch einmal die Gheder 


innerhalb der Pyramide (Fig. 10B), so sehen wir, dass nicht nur eine deut- 


liche Abkantung entsprechend der Kriimmung vorhanden ist, sondern dass 
die Internodalglieder im ganzen derart diinn, d. h. niedrig sind, dass sie zu- 
folge dieses Verhaltens an ganz junge, frisch gebildete Glieder erinnern, und 
zwar sind sie viel dinner als die Internodalglieder im proximaleren, auf- 
rechten Stielteil (s. Fig. 10 A). Nun wissen wir aber, dass bei den Crinoiden, 
sofern es sich nicht um ganz primitive Formen handelt, die Bildung samt- 
licher, also auch der Internodalglieder — mit Ausnahme der wenigen, die 
schon wahrend der Embryonalentwicklung angelegt werden —, im proximalen 
Stielabschnitt erfolgt. Daher sind die proximalen Glieder stets jiinger und 
normalerweise auch in der Entwicklung noch nicht so weit vorgeschritten 
wie die distalen. Zeigen also bei Acanthocrinus die Internodalgheder in der 
distalen Pyramide jugendlichere Ziige als die jiingeren (= spater gebildeten ) 
im proximaleren, aufrechtstehenden Stielteil, so ist dies nur dadurch erklar- 
lich, dass diese distalen Internodalglieder in ihrer Entwicklung gehemmt 
wurden, da wir ja keinen Grund haben anzunehmen, dass obiges fur die 
Crinoiden beziiglich der Neubildung der Glieder ganz allgemein giltiges Gesetz 
hier durchbrochen worden sein sollte. 

Sind wir also zu dem Ergebnis gelangt, dass hier eine Wachstumshem- 


mung vorliegt, so miissen wir uns weiter fragen, wie sie zu erklaren ist. — 
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Da ist es wohl das Naheliegendste, an einen Zusammenhang mit der Ein- 
rollung zu denken. Und dieser ergibt sich auch ganz klar, wenn wir annehmen, 
dass die Einrollung in dem Augenblick erfolgte, als diese distalsten Inter- 
nodalglieder eben als diinne Scheibchen gebildet worden waren. Denn sollten 
diese neugebildeten Internodalglieder weiterwachsen, so konnte dies nur da- 
durch geschehen, dass der Durchmesser der Windungen vergroéssert wurde, 
um eben fiir die dicker, d. h. hoher werdenden Internodalglieder Platz zu 
schaffen. Dadurch wiirden aber die Nodalglieder an andere Stellen der Win- 
dungen gelangen miissen, was wieder ihre fortwahrende Umbildung zur Folge 
haben miisste, da sie ja in ihrer Form, Abkantung usw. genau den Stellen 
der Kriimmung, an denen sie sich befinden, entsprechen (s. Fig. 10 B). Eine 
solche fortwahrende Umbildung konnte aber fur die Tiere nur schwer durch- 
fiihrbar sein, ganz abgesehen davon, dass sie die Funktionsfahigkeit der 
Pyramide sehr eingeschrankt, wenn nicht vollig behindert hatte. Und so ist, 
gleichsam um dieser Schwierigkeit zu entgehen, lieber das weitere Wachstum 
der Internodalglieder gehemmt worden, was um so leichter geschehen konnte, 
weil ja innerhalb der Pyramide das Internodalwachstum, das ansonsten zum 
schnelleren Wachstum des Stieles als Ganzes, d. h. zum rascheren Empor- 
heben der Krone dient, diesen seinen eigentlichen Zweck ohnehin nicht mehr 
hatte.°” 

In unserem Zusammenhange nun, also fiir die Klarung der Frage ,,onto- 
oder phylogenetischer Wechsel der Lebensweise”, ist diese Erscheinung aus 
dem Grunde von Bedeutung, weil nach obigen Ausfithrungen diese Wachs- 
tumshemmung nur dadurch zu erklaren ist, dass die Einrollung in dem Augen- 
blicke erfolgte, als die distalsten Internodalglieder eben gebildet wurden. 
Denn da die Bildung der distalsten Glieder sehr frithzeitig in der Ontogenie 
erfolgt, geht daraus hervor, dass die Einrollung bei Acantho- 
crinus schon in einem sehr frihen Jugendstadium er- 
folgte, was wieder eher ftir einen phylo- denn einen 
ontogenetischen Wechsel der Lebensweise spricht. 

Haben wir bei Acanthocrinus erst indirekt erschliessen miissen, dass die 
Anlage der Pyramide schon in frther Jugend erfolgte, so kennen wir von 
Glyptocrinus und Thallocrinus solche jugendliche Individuen selbst. Was zu- 


nachst Glyptocrinus anbelangt, so zeigen sie (s. Fig. 3) das distale Ende 


bereits in gleicher Weise wie die Erwachsenen in eine Spirale eingerollt 
(s. S. 4); auch hier scheint die Internodalbildung unterdrtickt, da die Ab- 
stande zwischen den einzelnen Nodalgliedern, die sonst distalwarts immer 
grosser werden entsprechend der starkeren Entwicklung der Internodalglieder, 


hier im eingerollten Teil wieder kleiner werden. In der inneren Windung 


® Eine ahnliche Wachstumshemmung konnte ich auch bei Herpetocrinus nach- 
weisen; s. K, EHRENBERG, 1. c. 
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ist von Internodalgliedern iiberhaupt nichts zu sehen. — Auch hier ist 
also die Einrollung schonin frtithester Jugend erfolgt. 

Noch eine andere Erscheinung ist bei Glyptocrinus zu erwahnen. Schon 
gelegentlich der Beschreibung von Glyptocrinus (s. S. 5) ist auf die proxi- 
male Biegung bzw. Knickung des Stieles hingewiesen worden. Auch diese 
tritt schon bei ganz jungen Individuen auf, wie Fig. 5 zeigt. Gerade in den 
Fallen aber, wo eine solche Knickung auftritt, konnen wir nicht annehmen, 
dass die Tiere normal festgewachsen waren, da ja offenbar der dem wag- 
rechten Teil des ,,U” entsprechende Stielteil dem Boden aufgelegen haben 
muss: der eine senkrechte Schenkel des ,,U” trug dann die Krone, der andere, 
yom distalen Stielteil gebildete, ragte gleichfalls nach oben empor und kann 
infolgedessen nur mit einer endstandigen Spirale an Tangen, Stielen anderer 


Crinoiden usw. niemals aber mittels einer ,,Wurzel’” am Boden verankert 


gewesen sein.”? 


Scheinen so die bisher erwahnten Tatsachen ftir die Annahme eines 


phylogenetischen Wechsels der Lebensweise — oder zumindest nicht fiir einen 
ontogenetischen — zu sprechen, so ware bei Thallocrinus Hauchecornet 


gerade das Entgegengesetzte der Fall, wenn JarKe’s Deutung die richtige 
ist. Denn JAEKEL ** deutet das einzige in Betracht kommende Sttick derart, 
dass die jungen Crinoiden, die neben dem erwachsenen Exemplar zu sehen 
sind (und die wohl derselben Art angehoren), mittels normaler Wurzel- 
bildungen an der Pyramide und dem geraden Stielteil der erwachsenen Form 
festgesessen seien. Betrachten wir einmal diese Abbildung genauer (s. Fig. 
11). Da sehen wir zunichst, dass keines dieser drei jungen Tiere tatsachlich 
am Stiel des erwachsenen Individuums ansitzt, d. h. also in dem Zustand 
erhalten ist, den JAEKEL als Lebenszustand annimmt. — Wie mir Geheimrat 
JAEKEL brieflich mitteilte, sind an dem Original, von dem die hier wieder- 
gegebene Photographie stammt, ,,die unteren Enden der Stiele der Jugend- 


formen nicht sehr gut erhalten, aber doch deutlich genug, um zu zeigen, dass 


Die grosse Variabilitat in der proximalen Biegung ist dusserst interessant, weil 
orklArung darin zu licgen scheint, cass ¢cie Tiere nach dem einmal erfolgten 


Freiwerden alle méglichen Versuche machten, um wieder ihnen zusagende Lebens- 


hedingungen zu erhalten, wobei einzelne zu dieser sonderbaren Orientierung kamen. 
Diese Variabilitat zeigt uns aber auch, dass diese ganze Anpassung noch im Werden 
begriffen war. dass nach der Veranderung der Lebensweise ein Gleichgewichtszustand 
noch nicht wieder erreicht worden war. — Eine derartige proximale Abbiegung findet 
sich tibrigens auch bei vielen Carpoideen und Cystideen. — Bei den ersteren hangt 
sie vielleicht mit der Fahigkeit des Stieles zu lateraler Bewegung zusammen, da sich 
diese rochenartigen Tiere vielleicht auf diese Weise bewegen konnten; bei den in der 
wohl aufrecht stehenden, gestielten Cystideen werden wir dies dagegen nicht 


annehmen konnen, ja bei Prunocystis z. B. zeigt die deutliche Abkantung, dass es sich 


mehr oder weniger um einen Dauerzustand gehandelt haben muss (s. BATHER, 1900, 
fig. XXIV, p. 60) 
O. JAEKEL, 1896—9Q7, Pp. II u. 
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sie nicht eingerollt waren”. Eine genaue Betrachtung der Photographie mit- 
tels einer scharfen Lupe hat mich aber zu einer abweichenden Auffassung 


gefuhrt. Denn diese ergibt bei dem obersten der drei jungen Individuen, das 


vom Stiel des erwachsenen teilweise tberdeckt wird, dass das distale Ende 
des Stieles, das oberhalb des (von links gezahlt) fiinften Armes des am wei- 
testen links befindlichen F-xemplares gelegen ist, eine deutliche hakenf6rmige 
Kriummung zeigt, die in ihrer Form etwas an die von Dendrocrinus erinnert 
(s. Fig. 6). Desgleichen scheint mir der Stiel des von den beiden unteren 
Individuen dem grossen Stiele naherliegenden Individuums distal mit einer 
Krummung zu enden, wahrend das Stielstiick, das fast in gleicher H6he mit 
diesem in Rede stehenden distalen Ende an den grossen Stiel angelagert ist, 
offenbar nicht zu unserem Exemplar gehort. Was nun das dritte, also das 
am weitesten links befindliche Individuum anbelangt, so ist dessen Stiel nur 
teilweise erhalten und scheint abgebrochen zu sein. Moglicherweise gehort 
diesem Individuum jenes Stielstiick an, das die Stiele dieses und des vorher- 
genannten quer tberlagert; und auch dieses scheint in seinem links gelegenen 
Ende in eine Windung, und zwar in eine pyramidenartige Bildung wber- 
zugehen, doch ganz mit voller Sicherheit vermochte ich dies nicht fest- 
zustellen, wahrend mir bei den beiden anderen Individuen ein Zweifel an der 
distalen Krimmung kaum modglich scheint.** 

So gelangen wir also betreffs Thallocrinus Hauchecornei zu dem Ergeb- 
nis, dass auch hier die jungen Tiere schon beginnende Finrollungen zeigen 
und auch dieser Fall spricht daher fttr einen phylo- 
genetischen Wechsel der Lebensweise.™ 

Haben wir so die Funde selbst, soweit sie uns in dieser Frage Aufschluss 
geben konnen, gepruft, so wollen wir uns nunmehr der Embryologie bzw. 
Ontogenie der rezenten Formen zuwenden.®’ Da wissen wir von Antedon, 
der einzigen Form, die bisher genauer diesbeztglich untersucht ist, dass wah- 
rend des Larvenlebens eine Festheftung erfolgt, worauf sich ein typischer 

* Bei dieser Gelegenheit mochte ich darauf hinweisen, dass am Stiel des unteren 
rechten Individuums, dort, wo er in eine mehr oder weniger wagerechte Lage ubergeht, 
also in der Mitte des Stieles, ein Fortsatz zu sehen ist, der fast so aussieht, als ob an 
dieser Stelle eine Gabelung des Stieles stattgefunden hatte, d. h. als ob 2 Kronen mit 
2 proximalen Stielteilen in einen distalen Stielteil geendet waren. 

* Dieses Stuck mit den 4 Exemplaren yon Thallocrinus Hauchecornei hat JAEKEL 
(1896—97) ebenfalls zur Stttze seiner Anschauung uber die Homologie von normalen 
Wurzeln und Pyramidenbildungen herangezogen (s, Anm. 48), indem er argumentierte, 
dass nur das grosse Individuum mangels der Moglichkeit einer Verankerung mit Hilfe 
einer normalen Wurzel die Pyramide ausgebildet hatte, die jungen aber, da sie an 
dem grossen Stiel cine normale Befestigungsmoglichkeit hatten, auch eine normale 
Wurzel ausbildeten. — Da das letztere nach cbhigen Ausftthrungen nicht zutrifft, so 
fallt damit auch diese Stutze fur JAEKELS chgenannte Anschauungen. 

® QO. SEELIGER, Studien zur Entwicklungs-Geschichte der Crinoideen, Zool. Jahrb. 
Anat. VI. Jena 1893. 
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Stiel entwickelt. Nach einiger Zeit findet dann die Loslosung unmittelbar 
unterhalb des Kelches statt. Das fiir uns W ichtige aber ist, dass diese Fest- 
heftung der Larve nicht mittels einer normalen Wurzel, sondern mit Hilfe 
der sogenannten ,,Fussplatte” (Dorsocentrale WacusMuTH and SPRINGER), 
einer plattenformigen Bildung, erfolgt. Leider kennen wir von den gestielten 
rezenten Formen die Ontogenie bisher nicht und wir konnen auch nicht sagen, 
wie sich der Ubergang von diesem Dorsocentrale, das wohl auch bei diesen 
zunachst ausgebildet werden dirfte, zu der normalen Wurzel vollzieht, nur 
vermuten konnen wir, dass am Dorsocentrale zunichst Fortsatze entstehen, 
die sich dann zu Wurzelcirren auswachsen.** — Fur unsere eingerollten 
Formen durfen wir aber per analogiam wohl annehmen, dass sie sich eben- 
falls wahrend des Larvenlebens mittels eines Dorsocentrale festsetzten und 
dann frei wurden, worauf sofort die Einrollung erfolgte. Das Wichtige dabei 
ist, wie ich nochmals hervorheben will, dass wir nicht annehmen miissen 
und per analogiam auch nicht annehmen konnen, dass diese erste, larvale 
Festheftung mittels einer normalen Wurzel erfolgte, dass daher auf 
Grund der Ontogenie der rezenten Formen kein An- 
lass zur Annahme vorliegt, dass wahrend der Onto- 
genie unserer eingerollten Formen eine normale Wur- 
zel ausgebildet werden m usste. 

Suchen wir das in diesem Abschnitt Gesagte zusammenzufassen, so ge- 
langen wir zu folgendem Ergebnis: Die tatsachlichen Funde geben uns keiner- 
lei Anhaltspunkte dafiir, dass in der Jugend eine normale Wurzel ausgebildet 
wurde, und auch die Embryologie und Ontogenie der rezenten Formen 
machen soweit sie bekannt sind — eine solche Annahme keineswegs not- 
wendig, ja sogar wenig wahrscheinlich, da die larvale Festheftung bei den 
letzteren nicht mittels einer normalen Wurzel, sondern mittels eines Dorso- 
centrale erfolgt. Daraus dirfen wir ab er den Schluss ab- 
leiten, dass der Wechsel der Lebensweise ein phylo- 
genetische> war, dass die Vorfahren unserer Formen, die normal 
mittels emer ,,Wurzel” festsassen, unter distaler Loslosung zu einer freien 
Lebensweise tibergingen, diese eine oder mehrere Generationen beibehielten, 
dann aber wieder zur Sessilitit zuruckzukehren suchten. Die ,.Wurzel” war 
verloren gegangen und konnte gemass dem DoLto’schen Irreversibilitits- 
gesetz nicht wieder gebildet werden und so w urde in der Einrollung ein Er- 
satz geschaffen, der in mancher Hinsicht eine gunstigere Anpassung darstellt 
als eine ,,Wurzel”, indem so bei einer festen Verankerung auch eine zeit- 


weilige Ortsveranderung ermOglicht wurde. 


Nach WacHSMUTH and SprRINGER (1. c. p. 49) finden sich Platten, die dem Dorso- 
centrale von Antedon ,,closely resemble” in der Hudson River group von Cincinnati. 
some of them have small processes, passing out from the sides, which seem io 


represent primitive (sc. radicular) cirri”. 
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XI. VERSUCH EINER ERKLARUNG DER ENTSTEHUNG DER 
EINROLLUNGEN UND IHRER BEDEUTUNG FUR DIE PHYLO- 
GENIE DER PELMATOZOEN. 


Schon im Abschnitt VIII haben wir uns mit der Entstehung der Ein- 
rollungen beschaftigt und es mag daher vielleicht befremdlich erscheinen, 
dass ich jetzt, am Schlusse dieser Arbeit, nochmals auf diese Frage zuruck- 
komme. — Der Grund ist folgender: Wir haben in Abschnitt VIII zwar die 
Einrollungen zu erklaren versucht, aber wir haben sozusagen nur eine Seite 
des Problems beleuchtet. Wir haben uns nach dem Grund, nach der Ursache 
gefragt, also gefragt, warum diese Einrollungen entstanden sind, aber eine 
zweite Seite, die Frage, wie sie entstanden sind, auf welchem Wege, haben 
wir bisher nicht erdrtert und sie sei daher noch kurz gestreift. Zu diesem 
Zwecke wollen wir die zwei Typen von Einrollungen, die wir unterschieden 
haben, gesondert betrachten. 

Was zunachst die Formen vom Typus I anbelangt, so ist ja die Erklarung 
im allgemeinen nicht so schwierig. Wir konnen uns ganz gut vorstellen, dass 
sich nach dem Loslosen das Stielende kriimmte, zuerst nur ein wenig, dann 
immer mehr usf., bis wir schliesslich eine so komplizierte Bildung wie 


etwa die Pyramide von Acanthocrinus erhalten. Im einzelnen freilich bleibt 


uns vorlaufig auch hier noch vieles unklar, wenn wir uns z. B. fragen, wie 
sich genau die einzelnen Reizvorgange abspielten, die zur Abkantung der 
Glieder, zur Wachstumshemmung u. dgl. fuhrten, welcher Art sie waren, wie 
sie sich summierten usf., und wenn wir weitergehen, wie die Reize beschaffen 
waren, die das Ablosen der Vorfahren als Reaktion hervorriefen .... kurz, 
wir stehen hier vor lauter offenen Fragen, auf die wir heute noch keine halb- 
wegs sichere Antwort zu geben imstande sind. Doch, wie gesagt, im all- 
gemeinen, in groben Umrissen, konnen wir uns doch bei diesen Formen ein 
mehr oder weniger klares Bild machen. Vir konnen auch, wenn wir schon 
solche theoretische Uberlegungen anstellen, mit ziemlicher Wahrscheinlichkeit 
annehmen, dass Formen, bei denen der Stiel sich distalwarts verjungte, leichter 
eine Losung von der Wurzel durchgeftthrt haben mogen und konnen viel- 
leicht Formen vom Bau eines Woodocrinus oder Eifelocrinus, von dem Haar- 
MANN kurzlich eine wie ich glaube sehr gluckliche Rekonstruktion veroffent- 
licht hat,®* als die freien Vorstadien unserer eingerollten Formen vom Typus 
I ansehen, die zwar schon wieder Halt zu gewinnen suchten, indem sie einen 
kleineren oder grésseren Teil ihres Stieles um fremde Gegenstande herum- 
schlangen, aber noch nicht ein spezielles Festheftungsorgan in Gestalt einer 
Spirale ausgebildet hatten. Einige mogen bei der fiir Eifelocrinus von HAar- 
MANN angenommenen Befestigungsweise geblieben sein, andere von dieser, 


E. HAARMANN, I, c. 
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vielleicht auch statt dieser, zur Bildung von Distalspiralen tubergegangen 
sein.** 

Wenden wir uns nun den Formen vom Typus II zu, so ist die Schwierig- 
keit viel grésser, wenn wir uns da fragen, wie die Einrollung bei Herpeto- 
erinus und Camptocrinus entstanden ist mit allen ihren Begleiterscheinungen, 
die mit ihr in Zusammenhang stehen. Zu dieser Frage gesellt sich aber sofort 
noch eine zweite, wenn wir an die Formen vom Typus I denken, namlich 
die: Warum haben diese beiden sich in ganz anderer Weise eingerollt, warum 
haben nicht auch sie den Weg beschritten, den die Formen vom Typus I 
gegangen sind, wenn sie auf einen gleichen oder ahnlichen Ausgangstypus, 
d. h. auf normal festsitzende Formen zuriickgehen, woran wir nicht zweifeln 
kénnen? Bei dieser Fragestellung taucht allerdings die Moglichkeit einer Er- 
klarung auf: Es ware immerhin denkbar, dass schon bei den noch fest- 
sitzenden Vorfahren die Anfange dieser Einrollung bzw. die Tendenz zu einer 
solchen bestanden hitten, etwa dadurch hervorgerufen, dass die ja bei Her- 
petocrinus verhaltnismassig sehr zarten Arme, die, wenn sie auch durch die 
sekundare Verstarkung des Stieles so besonders zart erscheinen, doch schon 
bei den Ahnenformen vielleicht nicht gerade sehr kraftig waren und bei diesen 
etwa infolge einer eintretenden Strandverschiebung gegen Brandung geschutzt 
verden sollten. — Doch dies sind nichts als Vermutungen, Moglichkeiten, 
die erst kritisch gepriift werden miissten und die nur deshalb angedeutet 
wurden, um zu zeigen, auf welche Weise, auf welchen Wegen wir zu einer 
Klirung der Frage kommen kénnen, wie diese Einrollungen entstanden sind. 
Diese Erklarung selbst zu geben, wiirde ja ttber den Rahmen dieser Arbeit 
weit hinausgehen, vorausgesetzt, dass sie beim gegenwartigen Stand unserer 


Kenntnisse uberhaupt moglich ware. 


Haben wir so die tatsachlichen Verhaltnisse bei den eingerollten Formen 
untersucht, die Schliisse, die wir aus ihnen auf die Lebensweise dieser Tiere 
sowie auf ihre phylogenetische Entwicklung ziehen zu konnen glaubten, ab- 


veleitet, haben wir endlich eine Erklarung dieser Bildungen versucht bzw 


angedeutet, so bleibt uns nunmehr noch die Frage zur Behandlung wbrig, ob 
> 2 


hier gewonnenen Ergebnisse auch irgendeine allgemeine Bedeutung be- 
Da ist es zunachst einmal die Stammesgeschichte der Pelmatozoen, 


diese Untersuchungen, wie ich glaube, nicht belanglos = sind. 


Um Missverstandnissen vorzubeugen, mochte ich ausdriticklich betonen, dass ich in 

ange Woodocrinus und Eifelecrinus nur nenne, um zu zeigen, wie 

etwa Ubergamysformen von primar-sessilen zu unseren sekundar-sessilen Formen aus- 
gesehen -haben mogen, dass ich jedoch damit keinesfalls sagen will, dass Wcodocrinus 
oder FEifelochrinus zu einer oder der anderen unserer Formen in irgendwelchen 


phylcgeretiscken Pezichungen stehen. 
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Nicht etwa dass wir die phylogenetischen Beziehungen von einzelnen Foren 
aufdecken konnten, aber wir erlangen durch diese Untersuchungen gewisser- 
massen einen Einblick in den Ablauf der Stammesgeschichte, in das, was wir 
die ,,Geschichte” der Pelmatozoen nennen konnten, konnen wir ein wenig 
hineinleuchten. — Wir sehen da, wie die Frage des Freiwerdens, des Auf- 
gebens der sessilen Lebensweise offenbar eine sehr bedeutsame Rolle spielt,°® 
indem zu den verschiedensten Zeiten Formen aus den verschiedensten Gruppen 
sie zu losen versuchen, wie diese Losung aber nur in wenigen Fallen wirklich 
gelingt, meist aber diese Tiere wieder zur Sessilitat zurtickzukehren suchen; 
wir gewinnen einen Einblick in den grossen Kampf mit der Umwelt, der sich 
da in den Meeren vergangener Zeiten abgespielt hat. Bedenken wir ferner, 
dass unsere eingerollten Formen alle dem Palaozoikum angehoren, dass mit 


ihnen am Ende dieses Zeitalters die Mannigfaltigkeit unseres Stammes er- 


lischt, nur wenige Gruppen sich in das Mesozoikum hinuberretten, um dort 
eine kurze Nachbliite zu erleben und schliesslich in der Gegenwart fast vollig 
zu verschwinden — so mogen diese Verhaltnisse, wie sie sich da vor unseren 
Blicken entrollen, auch Licht werfen auf die Frage, warum denn dieser einst 
so bluhende Stamm vOllig verdorrt ist, wenn wir erkennen, dass seine An- 
gehorigen so konservativ waren, ein so bedeutendes biologisches Tragheits- 
moment °’ besassen, dass sie von der einmal angenommenen sessilen Lebens- 
weise kaum mehr zu einer freien zuruckkehren konnten, die allein eine Hoher- 
entwicklung in phylogenetischem Sinne ermdglicht (s. S. 1). — Durch 
solche Erkenntnisse gelangen wir aber uber das Gebiet der Pelmatozoen hin- 
aus zu Ergebnissen, die fir die Entwicklung im allgemeinen, fur die Phylo- 
genie im weitesten Sinne des Wortes von ausserordentlicher Bedeutung sind, 
worauf am Schlusse dieser Arbeit nur ganz kurz hingewiesen werden sollte. 


Anm. 44. 


© Vel. O. ApeL, Lebensbilder aus der Tierwelt der Vorzeit, Jena 1922, pp. 268 


u. 283. 


. — Acta Zoologica 1922. 
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DIE ONTOGENETISCHE UND PHYLOGE- 
NETISCHE ENTWICKLUNG DES VOGEL- 
FLUGELSKELETTES. 
VON 
Dr. HANS STEINER, Zirich. 


Mit 19 Figuren im Texte. 


Die Meinungsverschiedenheiten tber die Deutung der drei heute allein 
noch im Vogelfliigel nachweisbaren Fingerstrahlen ziehen sich schon seit bald 
hundert Jahren durch samtliche Arbeiten hindurch, welche sich irgendwie mit 
der so eigenartig umgestalteten Vorderextremitat der V6gel beschaftigt haben. 
Seitdem die vergleichend-anatomische Betrachtungsweise in der Morphologie 
zur Anwendung gelangte (CUVIER), ist immer wieder der Vogelflugel mit 
der Extremitat anderer Tetrapoden verglichen worden, um die Homologien 
und Anologien zwischen ihnen festzustellen. Die zahlreichen Untersuchungen, 
weiche zur Lésung dieser Frage unternommen wurden, haben jedoch je nach 
den in Vordergrund gestellten und miteinander verglichenen Merkmalen zu 
recht verschiedenen Resultaten gefiihrt. Damit ist schon angedeutet, weshalb 
so viele Probleme der Morphologie, deren Fragestellung eine ganz einfache 
ist, bis heute noch keiner endgiltigen Loésung entgegengebracht werden 
konnten und wir so oft im Verlaufe der vergleichend-anatomischen Unter- 
suchungen zu einander direkt widersprechenden Ergebnissen gefiihrt wurden. 
Gerade die Frage nach der Homologie der Fingerstrahlen des Vogelfligels 
bildet eines der bezeichnendsten Beispiele dafiir. Es soll aber gleich hier betont 
werden, dass es nicht der Fehler der vergleichend-anatomischen Unter- 
suchungsmethode gewesen ist, dass wir in diesem und ahnlichen Fallen zu 
keinem gesicherten Resultate zu gelangen vermochten. Die vergleichend-mor- 
phologische Betrachtungsweise kann gar nicht mehr ausser acht gelassen 
werden, wenn tiberhaupt noch eine richtige Bewertung der verschiedenen 
Erscheinungsformen der organischen Welt stattfinden soll. Der Fehler ist 
vielmehr darin zu suchen, dass diese Arbeitsmethode einseitig in einem eng 
begrenzten Teilgebiete zur Lésung von Fragen verwendet wurde, welche in 


den zur Diskussion stehenden Erscheinungsformen nicht bloss jenes Teilgebiet, 
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sondern auch 


Wino 


Von einer ecinla 


in Zukunft die Hauptaufgabe solcher vergleichend-morphologischer Unter- 
suchungen die sein, zu zeigen, wie viele jener Probleme, welche nach den bis- 
herigen, einseitig orientierten Untersuchungsergebnissen immer wieder nur sich 
widersprechende Losungen fanden, bei einer gleichmassigen Mitberiicksichti- 
aller von ihnen beruhrten Gebiete dennoch einer befriedigenden Erkla- 
‘ung zugefuhrt werden konnen. Nach meiner Uberzeugung wird es hierbei un- 
erlasshch sem, dass neben der Embryologie und Morphologie, deren Ergeb- 
nisse in der klassischen Zeit der ,,vergleichenden Anatomie” vorwiegend in 
den \ordergrund gestellt wurden, vor allem mit der Paldontologie eine viel 
engere Arbeitsgemeinschaft gesucht werden muss. Die endschliessliche Ent- 
scheidung wohl der meisten Fragen wird jedoch niemals bloss in ihrer rich- 
tigen morphologischen Deutung gefunden werden k6nnen, sondern allein nur 
von ethologischen und physiologischen Gesichtspunkten aus. Denn die orga- 
nische Differenzierung eines Lebewesens wird stets nur der Ausdruck der 
xistenzbedingungen bleiben, unter welchen es zu leben gezwungen ist, und 
sie findet ihre unmittelbarste Begriindung in den verschiedenen funktionellen 
Leistungen, welche es zu vollbringen hat. In der Hoffnung, in diesem Sinne 
einen Beitrag zur Klarung einer alten Streitfrage liefern zu kénnen, habe ich 
die nachfolgenden Untersuchungen unternommen und verd6ffentlicht. 
Wenden wir uns zunachst einer kurzen Ubersicht uber die verschiedenen Lésungen 
zu, welche die uns hier spezicll interessierende Frage im Laufe der Zeit gefunden hat. 
uturbesprechung kann hierbei abgesehen werden, da eine 
solche andernorts schon mehrfach gegeben wurde (vel. W. K. Parker, A. ROSENBERG, 
FURBRINGER, ZEHNTNER, SIEGLBAUER etc.). Was ich dagegen speziell hervorheben moéchte, 
das sind die Grunde, welche die hauptsachlichsten Bearbeiter dieser Frage zu ihren 
verschiedenen Fo gefuhrt haben. Von vergleichend-anatomischen Gesichts- 
punkten ausgehend allem zwei Wege benutzt worden, cinmal der Vergleich 
des Vogelflugels mit Vorderextremitat anderer Tetrapoden, speziell der Reptilien, 
Vergleich des Vogelilugels mit der Hinterextremitat, dem Fusse 
der Vogel selbst 
satzlichen Ansichten 
konnten. Seit MECKE! 
Vogelhand als L., 


(FEGENBAUR, 1854, 


ist von Ger Mehrzahl der Untersucher die Deutung der Finger der 
Il. und III. vertreten worden, eine Ansicht, welche hauptsachlich durch 
Hinweis auf die in der Krokodilextremitat zu beobach 
tenden Reduktion ulnaren Finger gefestigt wurde. OWEN, 1836, begriindete dagegen 
die zweite Deutungsweise 
er de n \ ergle ic 
I. Zehe hinwies 
dass die Mehrzahl der spateren 
PARKER, 1889, ZEMNTNER, 1890, NAsSsonow, 1806, u. v. a. m., an der richtigen Identifi- 
als I. bis III. nicht mehr zweifelten. Doch fand auch Owens 


Vogelfusse zog und auf dessen rudimentar entwickelt 


Das Uhergewicht der Gecenpaurschen Argumente hatte zur Folge, 


zierung der Vogelfinger 
Zahlweise spater noch einzelne Verfechter, unter welchen speziell Morse, 1874, erwahnt 
sei, der den Vergleich mit den Extremitaten anderer Tetrapoden bis zum Aaussersten 


uhrte und aus der Reduktion der beidseitigen, randstandigen Fingerstrahlen bei vielen 


HANS STEINER 


umfassten. Meines Erachtens sollte deswegen 


denn auch mn allem Anfang an zu den zwei gegen- 


welche heute nicht endgultig entschieden werden 


Finger des Vogelflugels als IL, III. und IV., indem 


Autoren, wie A. RosENveRG, 1873, JEFFRIES, 1881, W. K. 
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Saugetieren auf ahnliche Vorgange im Vogelfliigel schloss. Seinen Argumenten pflich- 
tete 18904 auch LEIGHTON bei, dessen embryologische Untersuchungen am Fliigel von 


Sterna Wiisontt ibrigens weder fir die eine, noch fiir die andere Anschauung neues 


seweismaterial lieferte, so dass es wirklich verwunderlich erscheint, wie seinen Unter- 


suchungsergebnissen bis in die neueste Zeit hinein in manchen Lehrbiichern (WrEDERS- 


HEIM, SCHIMKEWITSCH) vor anderen der Vorzug gegeben werden konnte. Neben diesen 


eben erwahnten zwei Hauptansichten entwickelten sich auch vereinzelt (TscHan, Hurst) 


andere Hypothesen tiber die Homologien der Fingerstrahlen der Vogel, die jedoch 


schon mehrfach widerlegt worden sind und hier nicht weiter beriicksichtigt zu werden 


brauchen, 
Nachdem somit die ganze Frage mehr oder weniger im Sinne der Geczenpaurschen 


Deutung ihre Losung gefunden zu haben schien, wurde um die Wende des 19. Jahr- 


hunderts eine Anzahl neuer Untersuchungen veroffentlicht, welche die Meinungsver- 


schietlenheiten aufs neue entfachten. Sie gingen diesmal speziell von embryologischen 


Feststellungen aus und machten geltend, dass wahrend der Entwicklung des Vogel- 


flugels das Rudiment eines I. Fihgers nachzuweisen sei, somit, unter Berticksichtigung 
der Rekapitulation fritherer Zustande wahrend der Ontogenese, die heute im Vogel- 
flugel ubriggebliebenen Finger nur nach der alten OweNschen Zahlweise als II. bis IV. 


zu deuten seien (Norsa, 1895, MEHNERT, 1897). Die neuerdings erfolgte Nachprufung 
dieser Angaben durch SIeGLBAUER, I91I, und PreIN, 1914, hat den Beweis erbracht, 
dass sie vollstandig richtig waren. Nach Prerin lassen sich danach die Ergebnisse der 


embryologischen Untersuchungen in folgender Weise zusammenfassen: ,,Wahrend der 


Ontogenese gelangen noch ftinf Fingerstrahlen zur Anlage, von denen die beiden Rand- 


strahlen riickgebildet werden, indem zuerst der radiale, spater der ulnare verschwindet. 
Die im Vogelfligel enthaltenen drei rudimentaren Finger entsprechen dem II., III. und 
IV. der pentadactylen Hand (OweEn).” 

Zu gleicher Zeit sind aber von einem ganz anderen Gebiete aus, namlich der 


Palaontologie, ebenso bestimmte Ausserungen laut geworden, welche die Homologic 
der Finger des Vogelflugels nur im Sinne GEGENBAURS zugestehen wollen (ZITTEL, 


Broom, ABEL, JAEKEL). Fur die Palaontologen ist der Vergleich des heutigen Vogel- 


flugels mit jenem der ausgestorbenen Archaeopteryx das Ausschlaggebende. So schreiht 


Broom 1906: ,,There can be little doubt that the three clawed digits of Archeopteryx 
are homologous with the three well-developed digits of the manus of the higher bird, 
and there can be as little doubt that these are I, IJ, 111 from the phalangeal formuia 


being 2, 3,4. — The fact that the first and second digits have never more than 2 and 


3 phalanges, and from their bearing claws are manifestly not degenerate, seems to me 


conclusive on the subject.” Aus ahnlichen Griinden sieht sich auch ABEL, 1912, genotigt 


zu erkliren: ,,Die drei Finger der Archeopteryx-Hand sind trotz der scheinbar ab- 


weichenden embryologischen Resultate bei den lebenden Vogeln als der I. bis III. Finger 


zu betrachten.” 


So sehen wir uns denn heute bei einem Uberblick tber die Ergebnisse 


samtlicher Untersuchungen, welche von verschiedenen Gebieten aus zur Lo- 


sung der Homologienfrage der Fingerstrahlen des Vogelflugels unternommen 


wurden, in jene mehrfachen Widerspriche hineingetrieben, welche einleitend 


erwahnt wurden. Unter Anwendung der gleichen Untersuchungsmethode gibt 


uns auf die namliche Frage die Embryologie, die Morphologie und die Pala- 


ontologie ganz verschiedene Antwort. Und doch kann unsere logische Uber- 


legung nur eine einzige als zulassig und richtig anerkennen, denn der eventuell 
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mogliche Einwand, es moéchte der Urvogel Arch@opteryx eime von den 
rezenten Voégeln abweichende Entwicklung seines Flugelskelettes aufweisen, 
ist wohl kaum ernsthaft in Erwagung zu ziehen. Welches sind denn nun tat- 
saichlich die im Vogelfliigel erhalten gebliebenen Finger? Und wie losen sich 
die Widerspriiche der bisherigen Untersuchungsergebnisse ? Die Beantwortung 
dieser Fragen ist die enger begrenzte Aufgabe gewesen, welche ich mir in 


den nachfolgenden Untersuchungen gestellt habe. 


Den Gang meiner eigenen Untersuchungen habe ich moglichst dem historischen 
Entwicklungsgang des Problemes selbst anzupassen versucht, um damit die Argumente 
fiir oder wider die eine oder andere Deutungsweise noch einmal nachprufen zu konnen. 
Aus Zweckmassigkeitsgriinden beginne ich jedoch nicht mit dem Vergleich des Vogel- 
fligels mit anderen Extremitaten, sondern mit der Schilderung seiner embryonalen 
Entwicklungsgeschichte, Auch hier wirde es zu weit fuhren, mochte ich eine ausfthr- 
liche Uhersicht iiber samtliche bis heute schon vorliegenden Arbeiten geben. Auf ihre 
wichtigsten Resultate und auf die zu ihrer Begrtindung angeftthrten Argumente will 
ich, soweit es notig sein wird, an Ort und Stelle anlasslich der Schilderung meiner 
eigenen Befunde naher ecintreten. Hier sei einleitend nur so viel bemerkt, dass die Zahl 
dieser Untersuchungen schon eine ausserordentlich grosse ist und dass bereits fast alle 
wichtigeren Vogelfamilien berticksichtigt worden sind.’ Es dirfte somit recht wohl 
moglich sein, bei einer samtliche Resultate umfassenden Ubersicht einen genauen Ein- 
blick in die Ontogenese des Vogelfligels zu gewinnen. Gerade dem Umstande jedoch, 
dass diese vergleichende Ubersicht bisher von keinem Untersucher versucht worden ist, 
schreibe ich es zu, dass speziell auch in Einzelheiten, wie z. B. in der Deutung der 
einzelnen Carpalelemente, bis in die neueste Zeit hinein fast von jedem neuen Autor 
wieder verschiedenartige Ansichten geaussert wurden. Es herrscht in dieser Beziehung 
eine noch weit gréssere Meinungsdifferenz als beziiglich der Homologie der Finger- 
strahlen. Auf alle diese Einzelfragen soll gegebenen Orts eingetreten werden. 


Bevor ich mich der Schilderung meiner eigenen Untersuchungen zuwende, mogen 


hier 1 inige Angaben tber das verwendete Material und die angewandte Technik 
P] Bei der Wahl des Materials liess ich mich von der Uberlegung leiten, 


dass die ontogenetische Kekapitulation ursprunglicher Zustande um so deutlicher erkannt 


werden kann, je primitiver die gewahlte Form selbst ist. Wie ich nun andernorts nach- 


weist speziell der Fligel der Anseres eine grosse Anzahl recht 
primitiver Merkmale auf, so dass bei der Leichtigkeit, Enten- und Ganseeier im Brut- 
ofen kunstlich zur Entwicklung zu bringen, vornehmlich Embryonen dieser zwei Arten 
ntersuchung herbeigezogen wurden. Die gleichen Uberlegungen haben auch S1EGL- 
BAUER, I9I1I, bestimmt, seine Untersuchung ebenfalls mit Entenembryonen und _ nicht 


mit dem klassischen Objekt, dem Huthnchen, durchzufuhren. Die Wahl der Ganse- 


Eine kurze und keineswegs vollstandige Zusammenstellung zeigt folgende bisher 
untersuchten Gattungen: Struthio (Nassonow, MEHNERT, Broom), Enudyptes und Py- 
elys (Stuper, Colymbus (TH. RoseNBERG), Anas (SIEGL- 
BAUER), Sterna (LEIGHTON), Vanellus (GRAUL), Galius (K. PARKER, A. ROSENBERG, 
GOttE, Norsa, Prem), Strix (W. MULLER), Cypselus (ZEHNTNER), Dendr@ca (Morse), 
Opisthocomus (K. PARKER), Tinunculus (K. PARKER), verschiedene Passeres (A. ROSEN- 


Morse ) 
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embryonen habe ich hauptsachlich im Hinblick auf ihre betrachtliche Grosse getroffen, 
welche eventuell einen deutlicheren Einblick in die vorliegenden Verhaltnisse zu geben 
versprachen, eine Erwartung, welche durch das Resultat der Untersuchungen selbst 
noch ubertroffen wurde. Tatsachlich stellte es sich heraus, wie noch gezeigt werden 
soll, dass im Fliigel von Anser anser unter allen bekannten Vogelarten noch die primi- 
tivsten embryonalen Zustande festgehalten werden. Von beiden Arten, Anas boschas 
dom. und Anser anser dom., habe ich mir eine vollstandige Embryonenreihe verschafft, 
deren einzelne Stufen je 6 Stunden yoneinander in der Entwicklung differierten, an- 
gefangen von der jiingsten, 4 tagigen, bis zur Altesten, ca. 15 tagigen. Ausserdem habe 
ich auch eine vollstandige Serie yon Embryonen des Htthnchens, Gallus bankiva dom., 
vergleichsweise verarbeitet, sowie eine grossere Anzahl Embryonen anderer Vogelarten, 
und zwar speziell von Columba livia dom., Larus argentatus und ridibundus, Fulica atra, 
Melopsittacus undulatus und verschiedene Passeres (Corvus corone, Passer domesticus, 
Emberiza citrinella und Uroloncha acuticauda). Sie alle sollten mir einen Einblick auch 
in die Verhaltnisse hoher differenzierter Vogelfamilien gewahren. Gestiitzt auf die 
Angaben anderer Forscher (LEIGHTON, PREIN) habe ich sowohl Aufhellungspraparate als 
auch naturlich Serienschnittpraparate von samtlichen erwahnten Embryonen angefertigt. 

Zur Technik selbst mochte ich kurz folgendes erwahnen, da ich nach vielfachen 
Versuchen zu einer teilweise abgeanderten Farbemethode gelangt bin. Was einmal 
die Herstellung der Aufhellungspraparate anbetrifft, so habe ich in Anlehnung an 
die von vAN WyHE und LuNpbVALL angegebenen Methoden gefunden, dass es bei der 
Kleinheit der Objekte sehr leicht moglich ist, dauerhafte und sehr schone Totalpraparate 
herzustellen, wenn die abgeschnittenen Flugel der Embryonen zuerst mit einer spezi- 
fischen Knorpelfarbe durchgefarbt und nachher nach der tblichen Entwasserung tuber 
Xylol in Kanadabalsam eingeschlossen werden. Als bestes Farbemittel erwies sich, neben 
Methylenblau und Toluidinblau, das Methylgrun, welches ich aber entgegen den An- 
gaben LUNDVALLS in einer Losung von 3 gr. Methylgriin auf 100 ccm. 70 prozentigen 


Alkohoi + einige Tropfen Eisessig angewendet habe. In dieser Losung wurden die 
Objekte 6—t2 Stunden belassen. Stets bleibt aber das Gelingen sowohl der Farbung als 
auch der nachherigen Aufhellung im Balsam eine zufallige Sache, doch habe ich ermit- 
telt, dass als bestimmende Faktoren hierbei die Fixation des Materials und die Beschaffen- 
heit des Xylols, welches auch als Losungsmittel des Kanadabalsams verwandt wurde, 
in Betracht fallen. Die besten Resultate lieferten die Fixierungen mit Sublimat oder 
sublimathaltigen Gemischen, auch Formol beeintrachtigte die Farbbarkeit nicht, schlecht 
war sie dagegen nach allen Fixationen mit Pikrinsaure oder pikrinsaurehaltigen Ge- 
mischen, Fur das Xylol ist erste Bedingung, dass es moglichst rein und saurefrei sei, 
ansonst die Praparate sich sehr rasch in ihm oder in: Kanadabalsam wieder entfarben. 
Bei Beobachtung dieser Vorsichtsmassregeln gelingt es dagegen, wirklich prachtvolle 
Praparate herzustellen, welche bei nahezu vollstandiger Durchsichtigkeit aller Weich- 
teile nur gerade die schon grtin tingierten, knorpeligen Skelettanlagen zeigen. Beztiglich 
der Dauerhaftigkeit dieser Farbung erwahne ich bless, dass meine Praparate schon 
uber 5 Jahre alt sind, ohne merkliche Zeichen einer Veranderung aufzuweisen. Nament- 
lich fur die Beurteilung der Formentwicklung der knorpeligen Skelettanlage haben diese 
Praparate sehr gute Dienste geleistet, sie waren aber selbstverstandlich nicht imstande, 
die Schnittpraparate zu ersetzen. Auch bei der technischen Herstellung dieser habe ich 
nach mehrfachen Versuchen ein eigenes Tinktionsverfahren ausgearbeitet, da es mir vor 
allem darauf ankam, jene gewebliche Differenzierungsstufe, welche der eigentlichen 
Knorpelbildung vorausgeht und als ,,Vorknorpel” bekannt ist, moglichst deutlich zur 
Anschauung zu bringen. In dem Mucikarmin nach P. Mayer (siehe Lee und Mayer, 
Grundztige der mikr. Technik) habe ich wirklich ein Farbemittel gefunden, welches 
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einigermassen diesen Anspriichen genugt hat, Doch muss es nicht in der von MAYER 
empfohlenen 5—10fachen Verdtinnung angewandt werden, sondern die Stammldésung 
selbst ist direkt zur Farbung der Schnitte zu verwenden. Diese bringe ich aus 70 pro- 
zentigem Alkohol in die Mucikarminstammlosung fur ca. eine halbe Stunde, hicrauf 
direktes Auswaschen in 95 prozentigem Alkohol, der zweimal gewechselt wird, und 
moglichst rasches Verbringen in absoluten Alkohol. Nachher Einschluss uber Xylol in 
Kanadahalsam, Auch bei dieser Farbung haben sich die in Sublimat oder Sublimat- 
gemischen fixierten Objekte am besten bewahrt. Die Praparate werden mit Vorteil vor 
en mit Hamalaun oder noch besser mit Boraxkarmin in toto gefarbt, 
so dass in Verbindung mit dem Mucikarmin und einer eventuellen Nachfarbung mit 
alkoholischer Pikrinsaurelosung eine sehr schone und klar differenzierte Dreifarben- 
tinktion erzielt werden kann. Vom Mucikarmin werden jene als Vorknorpel bezeich- 
neten Gewebsdifierenzierungen schwach, doch ganz gleichmassig rosarot gefarbt, wo- 
lurch sie’ sich deutlich gegenuber allen ubrigen embryonalen Gewebselementen, welche 
ringsten tingiert werden, abheben. Ausserordentlich lebhaft wird dagegen auf 


ren Entwicklungsstufen nach dieser Farbemethode der eigentliche Knorpel selbst 


gefarbt, so dass ich diese auch zur Farbung des Knorpelgewebes verwandt habe. Endlich 
h, dass zur Beurteilung der ersten Differenzierungsvorgange der Skelett- 
nlage mit Vorteil nicht zu dunne Schnitte angefertigt werden, allerdings auch nicht 
so dicke (20—320 +), wie sie MEHNERT empfohlen hat. Fur die jtingsten Stadien sind 


10 y und fur die ailteren 15—18y die empfehlenswertesten Schnittdicken. 


Die fruhesten Differenzierungsvorgange bei der embryonalen Anlage des 
Vogelflugelskelettes verlaufen durchaus in der gleichen Art und Weise, wie 
sie MOLLIER, 1895, und SEWERTZOFF, 1008, ftir die Entwicklungsgeschichte 
der Extremitaten von Lacerta und -!scalabotes geschildert haben. Zwischen 
den beiden in die Extremitatenleiste eingewanderten dorsalen und ventralen 
Muskelplatten erscheint bei durchschnittlich 4 tagigen Embryonen als erste 


Skelettanlage eine verdichtete Anhaufung embryonaler Bindegewebszellen. 


sie stellt zum gréssten Teil die Humerusanlage dar. Von ihrem proximalen, 
gegen die Korpermediane gerichteten Abschnitt wachsen als ventrale und 


dorsale Fortsatze Coracoid und Scapula aus. Der distale Abschnitt streckt 
dem zunehmenden Langenwachstum der Extremitatenanlage selbst, 
immer mehr in diese hinein, und aus ihm entstehen sukzessive die samtlichen 
ubrigen Skeletteile der Extremitat, das Zeugo- und das Autopodium, deren 
weiteres Schicksal uns hier allein noch beschaftigen soll. 
Bei 5—6tagigen Embryonen erscheint das distale Ende der eben er- 
wahnten ersten Skelettanlage in zwei deutliche Gabelaste geteilt (siehe 
Fig. 1). Von diesen ist der eine gut doppelt so lang und auch starker ent- 
wickelt als der andere. Er liegt in der horizontal und senkrecht zur Kérper- 
medianebene orientierten Extremitatenanlage parallel zu ihrem hinteren 
Rande und stellt die direkte, geradlinige Fortsetzung der Humerusanlage dar. 
Ihm gegenuber erscheint die andere, schmachtigere Anlage vielmehr bloss als 
ein von ihm sich abzweigender Nebenast. Sie bilden zusammen einen spitzen 
Winkel von ca. 30°. Es stellt die hintere, starkere Anlage die erste Diffe- 


} 


renzierungsstufe der Ulna dar, die vordere, schwachere jene des Radius. 
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Zwischen ihnen tritt schon sehr frihzeitig eine Arterie auf, die sog. Arteria 
interrossea. Damit gleicht die erste Anlage des Zeugopodiumskelettes durch- 
aus jenem der wtbrigen Tetrapoden 
(vgl. RABL, SEWERTZOFF, SIEGLBAUER, 
PREIN), mit dem einzigen Unterschied, 
dass bei primitiven Formen der von der 
Radius- und Ulnaanlage eingeschlossene 
Winkel viel grésser ist. Wie ich 
durch eigene Untersuchungen feststellen 
konnte, betragt er bei Urodelen beinahe 
go° (.dmblystoma), bei Reptilien ca. 50 
bis 60° (Lacerta, vgl. auch SEWERTZOFFS 
Abbildungen).? 

Wahrend der weiteren Entwicklung 
treten in der Humerusanlage die ersten 
Gewebsdifferenzierungen auf, welche als 
Vorknorpel und spater als Knorpel zu 
bezeichnen sind, wahrend die distaleren 
Partien noch auf weniger weit fort- 
geschrittenen Ausbildungsstufen  ver- 
harren. Es sind dies alles schon oft 


beobachtete und beschriebene Vorgange, _ Fig. 1. Fliigelanlage eines 6tigigen Embryos 
von Anas boschas. (Schnittbild.) v.R. = 
vorderer Rand, h.R. = hinterer Rand der 
zutreten brauche. Der ulnare, wie auch  Fliigelanlage, A.int. = Arteria interossea, 
R.V. Randvene. 


auf welche ich deshalb nicht naher ein- 


der radiale Randstrahl nehmen_ beide 
betrachtlich an Langenausdehnung zu und zeigen speziell bei der Ente 
auf einem 6%tagigen Stadium die in Fig. 2 dargestellte charakteristische 
Ausbildung. Thre distalen Enden divergieren stark voneinander, und es zeigt 
speziell der ulnare Ast im letzten Drittel eine deutliche Abknickung gegen 
den hinteren, ausseren Rand der Fligelanlage hin. Es ist aber deutlich zu 
sehen, dass dieser abgeknickte Teil und der proximale, der eigentlichen UIna- 


anlage entsprechende Abschnitt eine kontinuierliche einheitliche Anlage dar- 


stellen. Eine ganz ahnliche nach hinten gerichtete Abknickung scheint nun 
auch das distale Ende des radialen Astes aufzuweisen. Wie ich mich aber 
durch eine sorgfaltige Betrachtung meiner Praparate tiberzeugen konnte, und 
wie es vor allem aus dem gleich zu besprechenden spateren Verhalten dieses 


Gebildes hervorgeht, handelt es sich hier um eine ganz andere Erscheinung. 


’ Diese Tatsache, dass der radiale Strahl in den frithesten Stufen seiner Entwick- 
lung fast senkrecht auf der humero-ulnaren Hauptachse steht, scheint bis heute uber- 
sehen worden zu sein. Ihre eminente Bedeutung fiir die Ableitung der pentadactylen 
Extremitat der hoheren Wirbeltiere von der flossenartigen Extremitat niederer Verte- 


braten hoffe ich in einer spateren Abhandlung des naheren: begriinden zu konnen. 
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Es stellt namlich das scheinbar abgeknickte Ende der Radiusanlage 
gegeniiber dieser eine selbstandige Differenzierung dar. Sie erscheint 


allerdings so dicht neben dem wirklichen, distalen Ende des Radius, dass 


bloss eine ganz schwache, hellere Trennungszone zwischen ihnen sichtbar 


ist. Es spricht aber auch die breite, rundliche Form, in welcher sie erstmals 
auftritt, dagegen, in ihr lediglich eine Fortsetzung des radialen Strahles 


zu sehen. 


Dagegen méchte ich erwahnen, dass SIEGLBAUER nicht nur diese, sondern eine gleich 
erwahnende dritte Anlage in das Distalende des Radiusstrahles miteinbezogen und 
seinen Textfiguren 1 und 2 zur Darstellung gebracht hat, so dass er von einem 

hgebogenen, dem konvexen praaxialen Fligelrande entsprechend verlaufenden Radial- 
spricht. Ich lege auf die Klarlegung dieser Verhaltnisse ein grosses Gewicht, weil 

wie wir gleich sehen werden, eine entscheidende Bedeutung zukommt. Leider 

ist SIEGLBAUER der einzige gewesen, welcher auf diese frihesten Stufen der Flugel- 
skelettanlage naher eingetreten ist, wobei er sich erst noch tber die wirklich vorliegenden 


Verhaltnisse tauschte, 


Die dritte sichtbar werdende Anlage 
tritt nun ziemlich in der Mitte zwischen 
den distalen Enden des ulnaren und ra- 
dialen Astes auf. Sie stellt eine rund- 
liche, eben erst sich bildende Anhaufung 
embryonaler Bindegewebszellen dar, End- 
lich ist auch noch eine vierte Anlage 
zu erkennen, welche zwischen dieser drit- 


ten und dem distalen Ende des ulnaren 


Astes, ganz dicht neben und parallel die- 

sem letzteren verlaufend, auftritt. Wenn 

wir die distalen Enden des ulnaren und 

radialen Astes mitrechnen, sehen’ wir 

also in jenem Teil der Flugelanlage, 

welcher zum Autopodium sich zu_ ent- 

wickeln beginnt, fiinf deutliche Strahlen 

auftreten. Diese fiinf Anlagen sind es 

gewesen, welche seit den ersten Angaben 

von E. Norsa, 1805, von den meisten 

spateren Autoren (SIEGLBAUER, PREIN) 

in der friihesten embryonalen Handanlage 

des Vogels gesehen worden sind und 

liigelanlage eines 6! «tigigen 
Anas boschas. (Kombina- 


is mehreren Schnitten.) A.int Fingerstrahlen anderer Tetrapoden homo- 
interossea, Pl.br. = Plexus 


selbstverstandlich auch mit den finf 


logisiert wurden. 
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Im einzelnen liegt aber bloss noch die Angabe SIEGLBAUERS vor, dass zwischen der 
dritten und vierten der eben erwahnten Zellverdichtungen ein Zug hellen Mesenchyms 
hineinrage, welcher die Handanlage in zwei Teile trenne, von welchen der eine, mit 
dem Radius zusammenhangende, die Anlage des I., II. und III. Fingers umfasse, wah- 
rend der andere, ulnare, den IV. und V. Finger enthalte. Andere Untersucher sprechen 
lediglich von einer einheitlichen, prochondralen Carpalplatte, welche aus den distalen 
Enden von Radius und Ulna sich bilde und von welcher aus die erwahnten fiinf Strahlen 
in Homologie zu den Vorgangen bei anderen Amnioten divergierend ausstrahlen (vgl. 
Prein). Das Interesse aller Untersucher richtete sich hierauf speziell auf den Nachweis 
der in dieser Carpalplatte erstmals auftretenden Knorpelkerne. Die Erklarung der Vor- 
gange im prochondralen Stadium der Handplatte ist jedoch nicht so einfach, denn diese 
nehmen bis zum ersten Auftreten der Knorpelkerne einen weit komplizierteren Verlauf. 


In Fig. 3 habe ich die unmittelbar anschliessende Entwicklungsstufe 
dargestellt, diesmal vom Huhnchen, da meine Praparate der entsprechenden 
ca. 6Y2tagigen Enten- und Ganse- 
embryonen nicht so deutlich aus- 
gefallen sind. Doch verlaufen die 
Vorgange auch bei diesen in genau 
gleicher Art und Weise. Zunachst 
ist bemerkenswert, dass die Ra- 
diusanlage sich mehr und mehr 
parallel zur Ulnaanlage einstellt. 
Letztere ist gegentiber jener in 
ihrer geweblichen Differenzierung 
deutlich vorgeschritten, eine Tat- 
sache, auf deren allgemeine Be- 
deutung bei der Entwicklung der 
Extremitaten der Amnioten spe- 
ziell von SEWERTZOFF hingewiesen 
worden ist. Wenn wir nun den 
ulnaren Strahl in seine distale 
Fortsetzung weiter verfolgen, so 
sehen wir, dass die im  vorher- 
gehenden Stadium eben erst an- 
gedeutete Abknickung hier schon 
sehr stark geworden ist. Der hin- Fig. 3. Fliigelanlage eines 5! stiigigen Embryos von 
tere, postaxiale Rand der Flugel- Gallus domesticus. (Kombinationsbild aus mehreren 
anlage wird hierdurch vom Ende aaa, 


dieses Strahles direkt berthrt. Damit haben wir eine der auffalligsten 


Differenzierungen des embryonalen Vogelfligels kennen gelernt, die ulnare 


Abduktion des Autopodiums, welche schon wahrend der allerersten Ent- 
wicklungsstufen sich mehr und mehr auspragt. Im gesamten ulnaren 
Randstrahl, welcher aus sehr stark gehauften embryonalen Bindegewebs- 
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zellen gebildet ist, sind sehr deutlich zwei Stellen weiterdifferenziert 
und bereits in das prochondrale Stadium tibergetreten. Von ihnen stellt die 
eine nichts anderes als die Ulna selbst dar, denn sie zieht sich durch den 
ganzen proximalen Abschnitt hindurch. Unmittelbar nach der Abknickungs- 
stelle und ebenfalls von der Achsenrichtung nach hinten zu abgedreht erscheint 
die zweite prochondrale Gewebsinsel als eine deutlich umgrenzte hellere Zone. 
Wenn wir uns an die von GEGENBAUR gegebene Definition jenes Carpalele- 
nentes. welches direkt distal iiber der Ulna gelegen ist, als sogenanntes 
UInare halten und uns die durch die friihzeitig einsetzende ulnare Abduktion 
\blenkung des ulnaren Strahles selbst noch einmal vor Augen 
fiihren. so ist es klar, dass wir in diesem selbstandig auftretenden Kerne 
nichts anderes als das Ulnare, als erstes von allen Carpalelementen, vor uns 
haben. Die zwischen radialem und ulnarem Randstrahl gelegenen und als 
Fingerstrahlen gedeuteten drei Gewebs\ erdichtungen, welche im_ vorher- 
vehenden Stadium eben erst sichtbar wurden, sind nunmehr sehr deutlich zu 
erkennen. Vor allem wird ersichtlich, dass die erste von ihnen wirklich nicht 
die distale Fortsetzung des radialen Strahles bildet. Sie ist von diesem deutlich 
veschieden und, was viel wichtiger ist, sie verbindet sich durch eine breite 
Briicke verdichteten Gewebes mit dem ulnaren Strahle. Auch die zwei anderen, 
in der vorhergehenden Stufe noch isolierten Verdichtungen stehen durch 
deutliche Gewebsstringe mit dem Ulnaende in Zusammenhang. Damit hat es 
eanz den Anschein, als ob der ulnare Strahl sich distalwarts in vier Einzel- 
strahlen divergierend aufléste, von welchen die beiden ersten gemeinsam tn 
breiten, bogenférmig nach vorn sich wendenden Gewebsstrang ab- 
Nach hinten setzt sich der ulnare Strahl, wie wir schon gesehen haben, 
Aniage des Ulnare in den abgeknickten IV. Fingerstrahl fort. 
III. aber verliuft mehr parallel zur Richtung des abgelenkten IV. 
Fingers. Er ist gegenitber dem vorhergehenden Stadium sehr stark in die 
Linge und Breite gewachsen und kommt in seiner ( rossenentwicklung bereits 
dem aus der ulnaren Anlage selbst hervorgegangenen IV. Finger gleich. 
och ist dieser letztere von allen in seiner histologischen Beschafienheit am 
weitesten fortgeschritten. Endlich ist noch zu erwahnen, dass das distale 
Ende der Radiusanlage sich ebenfalls in einer strahlf6rmigen, aber sehr kurzen 
Spitze weiterentwickelt hat. 
Dieses soeben geschilderte und in Fig. 3 abgebildete Entwicklungsstadium 


ist von allen ontogenetischen Stufen des Vogelfligels eines der bedeutsamsten, 


soweit ein Vergleich mit der embryonalen Anlage der Extremitaten anderer 


Tetrapoden in Betracht fallt. Ich sehe mich deshalb genétigt, schon hier auf 
diesen Vergleich einzugehen, obwohl ich damit vorgreifend bereits zur Fest- 
stellung der Homologien der einzelnen Fingerstrahlen schreiten muss. Es 
zeigt namlich dieses Stadium eine ganz tiberraschende Ahnlichkeit mit dem 


Aufbau der Extremitit der niedersten Tetrapoden, speziell der Urodelen, Mit 
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Auffassung uber die Zusammensetzung speziell des Autopodiums der Uro- 


delen kann ich mich hier mit der Erwahnung der folgenden wichtigsten Ver- 


haltnisse begniigen: 1. 


Auch in der Extremitat der niedersten Tetrapoden 


endigt der radiale Randstrahl stets nur in einer einzigen, kurzen Fingeranlage, 


welche den sogenannten Prapollex darstellt (EMERY, 1808). 2. Von der An- 


lage des eigentlichen I. Fingers ist der radiale Randstrahl stets deutlich 


getrennt. 


warts auf 


3: 


das 


Die Anlage des I. 


sogenannte 


Intermedium 


zu, 


welches 


und II. Fingers konvergiert proximal- 


selbst wieder vom 


ulnaren Randstrahl nach vorn abzweigt. 4. Der ulnare Randstrahl scheiny 


uber das Ulnare sich direkt in den IV. Finger fortzusetzen. — Wenn wir 


mit diesen Zustanden den embryonalen Vogelflugei vergleichen, so sehen wir, 


dass die Verhaltnisse bis in alle Einzelheiten in ihm die namlichen geblieben 


sind. (Vergleiche insbesondere die von mir 1921 gegebene Abb. 14 des Fusses 


einer Larve von Amblystoma tigrinum mit der hier ver6ffentlichten Fig. 3.) 


Auch im Vogelfligel endigt die radiale Saule nur in einer einzigen kurzen 


Anlage, welche wir somit dem Prapollex (Pp) der Urodelenhand homolog 


zu setzen haben. Von der Ulna zweigen sich ebenfalls tiber eine intermediare 


Saule (7) der I. und II. Finger ab. Es stellt also die Saule die Anlage des 


Intermediums selbst dar. Endlich haben wir gleichfalls gesehen, dass die Ulna- 


anlage sich tuber das Ulnare hinweg in einen Fingerstrahl fortsetzt, welcher 


somit dem IV, Finger anderer Tetrapoden homolog sein muss. Es ist auch 


im Vogelfligel fiir ihn ganz charakteristisch, dass er in den frihesten 


Anlagen (Fig. 2) von allen Fingern der starkste ist, denn damit ist speziell 


zur embryonalen Anlage der Reptilienextremitat eine bemerkenswerte Gleich- 


heit gegeben. Ganz typisch ist endlich auch, dass genau gleich wie bei den 


niedersten Tetrapoden zwischen dem Intermedium und dem Ulnare die Arteria 


verforans carpi auftritt und es zur Bildung eines Foramens intercarpale 


kommt. Der wesentliche Unterschied der hier gefundenen Deutung gegenuber 


der Erklarung, welche die bisherigen Untersucher der embryonalen Fligel- 


anlage gegeben haben, ist somit der, dass die als I. 


Finger angesehene 


Anlage tatsachlich das Rudiment des Prapollex darstellt. Es sind deshalb auch 


die nachfolgenden Strahlen als I. bis IV. und nicht als II. bis V. 


anzusehen. 


Finger 


Noch mehr Tatsachen fiir die Richtigkeit dieser Deutungsweise werden 
durch die weitere Entwicklung des Fligelskelettes erbracht. Ich wende mich 


hierbei hauptsachlich der Schilderung der Verhaltnisse zu, wie sie wahrend 


der Ontogenese des Fligels von Anser anser sichtbar werden. In dem in Fig. 4 


zur Darstellung gebrachten Stadium hat die Differenzierung sowohl des Stylo- 


als auch des Autopodiums starke Fortschritte gemacht, ohne dass jedoch der 


Anschluss an Fig. 3 verloren gegangen ware. Im Stylopodium ist nun auch die 


zt 


Radiusanlage in das vorknorpelige Stadium eingetreten, die machtigere Ent- 
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faltung der Ulna ist aber recht augenfallig. Die ganze Handanlage hat sich 
sehr stark verlangert, wobei allerdings nicht zu vergessen ist, dass sie 
bei Enten- und Gansevogeln (auch bei 
Regenpfeifer und Moven) von Anfang 
an viel gestreckter angelegt wird als bei 
Hiihner-, Tauben- und Singvogeln. Be- 
trachten wir zunachst die von der ul- 
naren Hauptsaule sich abzweigenden 
(sewebsstrange, so ist ersichtlich, dass 
der Zug des Intermediums unmittelbar 
dort, wo er sich von der Ulna abgabelt, 
viel schwacher geworden ist. Distalwarts 
dagegen hat er sich stark verbreitert, und 
es erscheinen dort in ihm zwei nebenein- 
ander liegende dunklere Kerne, von wel- 
chen der eine sich dicht an das distale 
Ende der radialen Saule anlehnt. Er bleibt 
aber immer noch durch einen helleren, 
lockeren Gewebsstreifen von dieser ge- 
trennt. Auf der anderen Seite hat sich 
im abgeknickten Seitenast die Anlage des 
Ulnare (1) als langlich ovaler, prochond- 


raler Kern starker ausgebildet. Es ist 


aber auch hier auffallig, dass unmittelbar 


Fig. 4. Fliigelanlage eines 6'/2tiigigen im Anschluss an die Ulnaanlage eine 
Embryos von Anser anser. (Kombina- 


Verengerung des Gewebebalkens zu er- 
kennen ist. Eine Arteria perforans carpt 
ist nicht mehr nachweisbar, und an Stelle des Foramens intercarpale liegt 
zwischen der ulnaren und intermedialen Saule eine gréssere Insel ganz hellen, 
also wenig differenzierten Bindegewebes. Ubergehend zum radialen Randstrahl 
ist zu sagen, dass er immer noch deutlich in der Prapollexanlage (Pp) endigt, 
welche sogar starker geworden ist. Von den vier eigentlichen Fingeranlagen 
ist die vierte auch auf diesem Stadium noch die histologisch fortschrittlichste, 
doch beginnt sie bereits in ihrer Langenentwicklung hinter der dritten zurtck- 
zustehen. Charakteristisch ist, dass je an der Basis jeden Fingerstrahles ein 
dichterer Kern sich zu bilden beginnt, wahrscheinlich die friheste Anlage 
der Carpalia distalia. Endlich ist einer Bildung E:rwahnung zu tun, deren 
Bedeutung zwar erst im folgenden Stadium, in welchem sie die grosste Ent- 
ialtung erlangt, zu erkennen sein wird, die aber auf dieser Stufe auch schon 
gut ausgebildet ist. Vom distalen Ulnaende zweigt namlich nach hinten noch 
eine letzte, strahlf6rmig endigende Zone verdichteten Bindegewebes ab, deren 


Anlage ganz typisch ist. Sie liegt gegenttber den ubrigen Strahlenanlagen 
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stark proximalwarts langs des hinteren Ulnarandes verschoben und, wie auf 
Querschnitten durch die Fligelanlage festgestellt werden kann, in einer tie- 
feren, palmar genaherten Lage. Auf ent- 
sprechenden Entwicklungsstufen anderer 
Vogelarten lasst sich diese Bildung eben- 
falls nachweisen, am deutlichsten noch bei 
Anas, doch ist schon bei dieser die fiir 
Anser so augenfallige, strahlf6rmige An- 
lage nicht annahernd so gut ausgepragt. 
Selbstverstandlich ist sie auch anderen 
Untersuchern nicht entgangen und hat, 
wie wir noch sehen werden, zu den ver- 
schiedenartigsten Deutungen Anlass_ ge- 
geben. Hier sei vorerst neben der typi- 
schen strahlf6rmigen Entwicklung ihr so 
fruhzeitiges Erscheinen festgehalten, in- 
dem wir zu ihrer Beurteilung selbst zu- 
erst das folgende Stadium betrachten 
mussen. 

In diesem um einen ganzen Tag 
alteren Stadium tritt das Autopodium all- 
gemein in die prochondrale Differenzie- 
rungsstufe uber (siehe Fig. 5). Die 


Radiusanlage hat nun gegenuber der Ulna 
eine beschleunigte Entwicklung erfahren, 
so dass sie diese beinahe in ihrer Entfal- 


tung eingeholt hat. In beiden beginnt auch Fig. 5. Fliigelanlage eines 7!/atigigen 


schon das prochondrale Gewebe in eigent- Embryos von Anser anser. (Kombina- 
tionsbild aus mehreren Schnitten.) 


lichen Knorpel sich umzuwandeln. Die 

Ulna hat hierbei eine ganz merkwirdige Form- und Lageveranderung 
erfahren. Sie zeigt eine ganz ausgepragte, gegen den hinteren Flugel- 
rand hin konvex gebogene, sichelf6rmige Gestalt. Ihr distales Ende scheint 
dadurch nach vorn und einwarts eingebogen zu sein, so dass nunmehr die 
Gewebssaule des Intermediums die direkte Fortsetzung der Ulnaanlage bildet. 
Die Anlage des Ulnare und mit ihr zusammen jene des IV. Fingers sind 
ganz auf die hintere Randseite der Ulna verschoben worden. Hatten 
wir nicht in den jiingsten Stufen gesehen, dass der IV. Strahl und das 
Ulnare die direkte Fortsetzung der Ulna bilden (Fig. 2), so k6nnten wir jetzt 
auf diesem Stadium von Fig. 5 recht sehr im Zweifel sein, wie wir die ein- 
zelnen Elemente zu deuten hatten. Es ist aber gerade dieses Stadium, welches, 
da in ihm der Prapollex seine starkste Entfaltung erlangt, durchaus den 
Eindruck der Anlage eines pentadaktylen Autopodiums erweckt, wobei selbst- 
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verstandlich der hier als IV. nachgewiesene Strahl fiir das Rudiment des 


\. Fingers gehalten werden musste (vgl. STEGLBAUER, PREIN). 


Diese tiefgreifenden Lageverschicbungen der cinzelnen Elemente des Autopodiums 
gegeniiber dem Zeugopodium sind die Folge der fortgesetzt wirksamen ulnaren Ab- 


uktion. Auf der allerfruhesten Entwicklungsstufe (Fig. 1) bildete die ulnare Saule 
einen nahezu gerade verlaufenden Strahl wie bei allen tibrigen Tetrapoden. Schon im 


tadium Fig. 2 wird aber die Wirkung der ulnaren Abduktion manifest, doch bildet 


i 


der IV. Fingerstrahl noch deutlich die Fortsetzung der Ulna, Auf der Stufe von Figg. 


3 und 4 geht aber diese Bezichung mehr und mehr verloren, die Langsachse der Ulna 


jeht in ihrer Verlangerung mehrweniger durch den III. Finger, um hier im Stadium 
Fig. 5 sogar im II. Finger ihre deutliche Fortsetzung zu finden. Auf noch spateren 
Stufen (Fig. 7) geht sogar die Achse der Ulna durch den I. Finger. Es bewirkt somit 
die ulnare Abduktion im Vogelflugel wahrend der Ontogenese eine sukzessive Ver- 
schiebung der Fingeranlagen gegenuber der Ulna in der Richtung vom praaxialen gegen 
‘den postaxialen \utopodiumrand. 

Was nun die Differenzierung des Autopodiums selbst auf dieser Stufe 
der Fig. 5 anbetrifft, so sehen wir zunichst im intermedialen Strang drei 
Stellen sich deutlicher hervorheben. Namentlich lassen sich jene zwei, schon 
im vorhergehenden Stadium erwahnten Kerne der distalen, verbreiterten 
Hiilfte als deutliche, prochondrale Anlagen unterscheiden. Sie sind auch beide 
von den meisten bisherigen Untersuchern gesehen worden. Dabei ist die mehr 
proximalwarts gelegene und die Radiusanlage beriihrende fast ohne Ausnahme 
als das Intermedium selbst gedeutet worden (W. K. ParKER, MORSE, 
Lercutox, Nassonow, GRAUL, SIEGLBAUER, PREIN). Die distalere ist viel 
weniger beachtet worden und wurde, soweit man sie iberhaupt als gesonderte 
Anlage erkannte, meist als ein Centrale carpi angesehen (ZEHNTNER, NORSA, 
SIEGLBAUER, PRrEIN). Ich finde nun aber, vor allem bei dnser, weniger deut- 
lich bei -Jnas, in der schmalen Bricke, welche die eigentliche Abzweigungs- 
stelle des intermedialen Stranges von der ulnaren Saule darstellt, noch einen 
ganz schwach hervortretenden Kern. Die Deutung aller dieser Bildungen ist, 
was schon SIEGLRAUER betonte, ausserordentlich schwierig. Sie findet aber 
eine ganz tiberraschend einfache Erklarune, wenn wir wiederum die Ver- 
iiltnisse bei anderen primitiven Tetrapoden zum Vergleiche heranziehen. 
Ich werde spater darauf zuruckzukommen haben und will hier bloss fest- 
stellen, dass der kleine, die Verbindung mit der Ulna herstellende Kern allem 
nur dem Intermedium im Carpus anderer Tetrapoden entsprechen kann. Die 
zwei distaleren Kerne sind dagegen zwei Centraha carpi homolog zu setzen, 
von welchen ich vorlaufig das eine seiner Lage wegen als Centrale radiale 
(cr). das andere als Centrale ulnare (cw) bezeichnen will Uber der radialen 


Siule hat sich ferner ebenfalls eine prochondrale Masse herausdifferenziert, 


Der Kiirze wegen benutze ich von nun an auch im Texte die in den \bbildungen 
verwendeten Abkirzungen, fir deren Erklarung ich speziell noch auf das am Schlusse 


heigefugte Verzeichnis dieser Benennungen verweise. 
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welche, wenn wir an die von GEGENBAUR gegebene Definition des Radiale 
als ,,ein proximales Carpale, das unmittelbar mit dem distalen Ende des Radius 
artikuliert und sozusagen seine Fortsetzung bildet” uns halten wollen, nur als 
das Radiale (7) selbst gedeutet werden kann. Ihr sitzt denn auch als zu- 
gespitzter Kegel die auf diesem Stadium sehr deutlich entwickelte Anlage 
des Prapollex auf. Vom Ulnare (w#) ist bereits angedeutet worden, dass es 
seine Verbindung mit der Ulna (U) geldst hat. Es eilt den tbrigen Carpal- 
elementen aber immer noch in seiner Differenzierung voraus, indem es bereits 
knorpelig zu werden beginnt. In den Fingeranlagen ist bemerkenswert, dass 
an ihrer Basis deutlich das entsprechende Carpale distale (ca) unterschiedeu 
werden kann. Ebenso sind, mit Ausnahme des ersten, die prochondralen Meta- 
carpalia (mc) schon ausgebildet, wobei ersichtlich ist, dass die Grossenentwick- 
lung sich nunmehr sogar zugunsten des II. Fingers verschoben hat, welcher 
von nun an bis zum definitiven Zustand die starkste Entfaltung aufweist. 
Dagegen hat der IV. Finger deutlich den H6hepunkt seiner Entwicklung 
iiberschritten. Er ist kaum noch halb so gross wie die ubrigen, wobei aber 
immer noch auffallig bleibt, dass in ihm die mesenchymatischen Zellen viel 
dichter gedrangt stehen als in den anderen Fingeranlagen. Unser Haupt- 
interesse muss sich nun aber jener im vorhergehenden Stadium erwahnten 
Bildung zuwenden, welche strahlformig vom hinteren distalen Ulnarande ab- 
zweigte. Sie ahnelt auf diesem Stadium der Fig. 5, jedoch nur bei Anser anser, 
ausserordentlich der Anlage des IV. Fingers, wenn sie auch viel schmachtiger 
entwickelt ist. Beide hangen, wie deutlich zu erkennen ist, an ihrer Basis 
durch Vermittlung des « zusammen, so dass mit dem wu zugleich auch fiir sie 
die Verbindung mit der Ulna verloren ging. Noch mehr als auf der vorher- 
gehenden Stufe ist auf Querschnitten durch die Flugelanlage zu erkennen, 
dass diese letzte strahlf6rmige Anlage ganz auf die palmare Seite des Basi- 
podiums gertickt ist. Wenn ich nun nochmals an die eben erst diskutierte 
Wirkung, welche die ulnare Abduktion sukzessive auf die einzelnen Finger- 
strahlen des Vogelfliigels ausgeiibt hat, erinnern darf, so glaube ich, dass 
diese typische Bildung nicht anders als das letzte Rudiment des randstan- 
digsten und jener Wirkung am meisten ausgesetzten Fingers gedeutet werden 
kann, somit als das Rudiment des V. Fingers selbst. Und damit kann auch 
gesagt werden, dass die schon auf dem Stadium der Fig. 3 gegebene Homo- 
logie der Fingerstrahlen durchaus richtig gewesen ist. Denn ausser der An- 
lage des Prapollex erscheinen auch heute noch im Vogelfliigel tatsachlich 
die Anlagen samtlicher ubrigen fiinf Finger der pentadaktylen Tetrapoden- 
extremitat. 

Vom embryologischen Standpunkt aus hatte somit der Widerspruch, 
in welchem sich die bisherigen Angaben tber die Homologie der Finger- 
strahlen des Vogelfligels befanden, eine glatte und befriedigende Erklarung 


gefunden, und unsere Hauptaufgabe ware damit auch schon geldést. Bevor 
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DIE ENTWICKLUNG DES VOGELFLUGELSKELETTES i 
zahlreichen Angaben zuriick, welche das radiale Carpuselement der Vogel- 
hand als ein verschmolzenes Intermedio-Radiale gedeutet haben (PARKER, 
Morse, Le1Guton, Nassonow, SIEGLBAUER, PREIN). Das Schicksal des cu 
ist ein ganz anderes. Seine grésste Entfaltung besitzt dieses Element auf 
7—S8tagigen Stufen (Fig. 5). Von da an beginnt es in seiner Entwicklung 
stehen zu bleiben und wird hierauf vollstandig reduziert. Da es, wie aus 
Fig. 5 ersichtlich ist, genau zwischen dem distalen Ende der Ulna und der 
Basis des starksten, IJ. Fingers liegt, hat es ganz den Anschein, als ob es 
durch die Wirkung der fortgesetzten ulnaren Abduktion zwischen diesen 
beiden Elementen zunachst zusammengepresst (Fig. 6) und endlich ganz 


plattgedriickt wird (Fig. 7). Ob es sich endlich, wie StEGLBAUVER und PREIN 


angeben, in das Ligamentum carpi internum umwandelt, ist zweifelhaft, da 
es schon auf 8tagigen Stufen jene ganz charakteristische, histologische Be- 
schaffenheit annimmt, welche durch die sich wieder zurtickbildenden, embryo- 
nalen Prochondralzellen bedingt wird. Kerne sowohl als auch das Plasma 
lassen sich in diesen in Auflésung befindlichen Zellen gar nicht mehr farben, 
so dass solche Bildungen im Praparate als ganz helle Zonen erscheinen (vgl. 
Figg. 6 und 7). Dass von solchen 
Zellen aus erneut eine so derbe 
Bildung, wie es das Ligamentum 
carpi internum darstellt, ausgeht, 
ist kaum anzunehmen. Ich habe 
es auch an meinen Praparatea 
nicht nachweisen kénnen. Tatsach- 
lich lasst sich bloss erkennen, dass 
das Ligament im schmalen Gelenk- 
spaltraum an Stelle des verschwun- 
denen cu auftritt. Ganz ahnliche 
Vorgange spielen sich mit dem 
als Ulnare bezeichneten Element 
ab. Seine vollstandige Reduktion 
wahrend der Ontogenese ist vor 
allem von SIEGLBAUER und PREIN 
einwandfrei nachgewiesen worden. 
Von alteren Autoren lag dagegen 
meistens die Angabe vor, dass es 
mit dem grOsseren, unter ihm ge- 


legenen Elemente, dessen Natur Fig. 7. Carpusanlage eines 1otigigen Embryos 
von Anser anser. (Kombinationsbild aus mehreren 


wir gleich zu diskutieren haben Schnitten.) 


werden, verschmelze. Dabei ist es 
auch sehr oft nicht als u, sondern als c aufgefasst worden (PARKER, Morse, 


LEIGHTON), je nachdem das unter ihm gelegene Element als Pisiforme oder 
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als eigentliches « gedeutet wurde. Ich glaube, dass seine Homologie als iz 
nach allem bisher Gesagten feststeht, und ebenso sicher ist der Beweis zu 
erbringen, dass es vollstandig reduziert wird. In den frihesten Entwicklungs- 
stufen (Figg. 3 und 4) eilt es in seiner Differenzierung allen tbrigen Carpa!l- 
elementen voraus und weist damit genau das gleiche Verhalten auf, wie es 
von SEWERTZOFF speziell in der Reptilienextremitat nachgewiesen worden 
ist. (Progrediente Entwicklung der ulnaren Seite des Autopodiums gegen- 
uber der radialen.) Auf 7 tagigen Stufen erreicht es seine maximale Groéssen- 
entfaltung, und von da an lassen sich genau die gleichen histologischen Ver- 
anderungen nachweisen, wie sie beim ci auftreten. Als immer kleiner wer- 
dender, heller Hof kann das w noch bis zu ca. 15 tagigen Stadien verfolgt 
werden, bis es spurlos verschwindet. Diese vollstandige Reduktion des w ist 
fur die Wirkungsweise der ulnaren Abduktion des Autopodiums gegenitber 
dem Zeugopodium ebenso bezeichnend, wie alle bisher beschriebenen Vor- 
gange. Da das uw palmarwarts durch das dort gelegene grossere Element am 
Ausweichen gehindert wird und es dorsalwarts ebenfalls nicht gedrangt werden 
kann, wegen der hier immer machtiger sich entwickelnden epidermalen Ge- 
bilde (Schwungfedern), bleibt nichts anderes iibrig als seine vollstandige 
Elimination. Was die distalen Carpalia (ca, bis ,) anbetrifft, mochte ich gegen- 
uber friheren Feststellungen hervorheben, dass fiir alle Finger, abgesehen 
vom rudimentaren V., die Anlage zunachst getrennter Carpalia nachzuweisen 
ist. Ca. und ca sind auch von PrREIN bei Gallus gesehen worden, dagegen 
liegt fiir ca und ca meistens die Angabe vor, dass sie als einziger, mit- 
einander_verschmolzener Komplex sichtbar werden, welcher nach SrEect- 


BAUER sogar aus dem distalen Ende des u hervorgehen soll. Fi 


gg. 5 und 6 


zeigen aber deutlich, dass ca und ca voneinander getrennt angelegt werden 
4 
und nur ca in naherer Beziehung zum wu steht, was ja selbstverstandlich ist, 


4 
weil doch beide zur namlichen ulnaren Randsaule gehéren. 


Das weitere Schicksal der Carpalia distalia ist dagegen durch die bisherigen Unter- 
suchungen ziemlich einwandsfrei festgestellt worden. Zunachst verbindet sich ca, mit 
und ca, mit ca, zu je einem grosseren Elemente, von welchen zuerst ca, , , mit dem 

rst ca, , mit dem mc III ebenfalls zur Verschmelzung miteinander 
Nicht viel spater vereinigt sich auch 2 mit ca, , yy S80 dass an Stelle der 


und spater 


alia distalia ein einziges Element gebildet wird, das begenformig das mc II umfasst 
Zuletzt tritt endlich auch Verschmelzung mit dem mc II ein, womit die 
fur den Vogelflugel so charakteristischen Os metacarpi ecingeleitet ist (vgl. 


HT, I9I4). 


Und nun die Verhaltnisse des fur uns besonders wichtigen Rudimentes 
eines V. Fingers! Seine starkste Entfaltung kann bei user anser ebenfalls 
auf 7 tagigen Stadien beobachtet werden, nachdem es bei ca. 6 tagigen zum 
erstenmal sichtbar wurde. Seine gewebliche Differenzierung erreicht aber 


nicht einmal mehr die prochondrale Stufe. Seine Anlage stellt vielmehr ledig- 
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lich eine starkere Anhaufung embryonaler Stiitzgewebezellen dar, welche sehr 
bald wieder sich aufzulésen beginnen. Auf 81% tagigen Stadien ist gerade noch 
eine letzte Spur des eigentlichen V. Strahles zu sehen (Fig. 6). Eine ganz 
eigenartige und selbstandige Entwicklung nimmt dagegen der basalste Teil 
der Anlage. Er wird namlich im Gegenteil sehr rasch grésser, wodurch er 
scheinbar mit der Anlage des « in Verbindung tritt (Fig. 5). Tatsachlich 
schiebt er sich jedoch, wie auf Querschnitten einwandsfrei festgestellt werden 
kann, unabhangig vom wu und auf dessen palmarer Seite distalwarts vor (vgl. 
Fig. 7). Dieser vergrésserte basale Teil des urspriinglichen V. Strahles tritt 
zu gleicher Zeit mit den tbrigen Carpalelementen in das vorknorpelige Sta- 
dium ein (74%4—8 tagige Periode), und von nun an vergrossert sich der in ihm 
erscheinende Knorpelkern immer mehr, bis er die in Fig. 7 dargestellte 
charakteristische, langlich-ovale Gestalt angenommen hat. Im postembryonalen 
Zustand verknéchert er endlich zum zweiten, ulnar gelegenen Handwurzel- 
knochen der Vogel. Dieser nimmt somit seinen Ursprung von der rudimen- 
taren Anlage eines V. Fingerstrahles und stellt also weder das Ulnare (vgl. 
GEGENBAUR, STUDER, NAssONOW, GRAUL, W. MULLER) noch das Pisiforme 
dar (vgl. Norsa, SIEGLBAUER, PREIN). Ebensowenig kann er fir ein ver- 
schmolzenes 1+ 2 (ROSENBERG, TSCHAN, ZEHNTNER) oder c + u (PARKER, 
Lercuton, Morse, WIEDERSHEIM) oder endlich u + pi (HILLEL) angesehen 
werden. Offen bleibt dagegen die Frage, welche Teile des urspriinglichen 
V. Strahles in ihm noch enthalten sind. Aus seiner ontogenetischen Entwick- 
lung ist ersichtlich, dass er einerseits eine Neubildung darstellt. Ich werde 
spater, ganz am Schlusse, auf die Ursachen zu sprechen kommen, welche 
mOdglicherweise diese sekundar wieder einsetzende, starkere Ausbildung be- 
dingt haben konnten. Andererseits ist aber ebenso sicher zu erkennen, dass der 
ulnare Handwurzelknochen aus der basalsten Partie des urspringlichen V. 
Strahles seinen Ursprung nimmt, so dass entweder an das ca, oder an den 
proximalsten Teil des mc V_ gedacht werden kénnte. Aus Grinden, die erst 
spater erklart werden kénnen, nehme ich an, dass tatsachlich das mc V die 
Grundlage fiir das zweite ulnare Element des heutigen Vogelcarpus ge- 
bildet hat. 

Bevor ich die Schilderung der Ontogenese des Vogelfligels beendige, 
mochte ich noch auf die in Fig. 8 zur Anschauung gebrachten Verhaltnisse 
eintreten. Sie stellen ein Querschnittsbild durch die Fligelanlage dar, das 
deshalb eine besondere Bedeutung besitzt, weil die gegenseitigen Lagebezie- 
hungen aller eben besprochenen Elemente bloss auf solchen Querschnitten ein- 
deutig festgestellt werden kénnen, obwohl nur wenige Untersucher (ZEHNT- 


NER, SIEGLBAUER, GRAUL) sich ihrer bedient haben. Von ihrer Darstellung 


habe ich aber bisher absehen miissen, da sie recht wenig wbersichtlich sind 
und erst durch die Vergleichung aufeinanderfolgender Serienschnitte ver- 
standlich werden. Ich habe deshalb auch in Fig. 8 versucht, drei Querschnitts- 
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bilder derselben Serie miteinander zu kombinieren. Zur Anschauung sollte 
vor allem die durch die ulnare Abduktion bewirkte palmare Verschiebung 
der hinteren, randstandigen Elemente gebracht werden. Wegen der Schnitt- 
richtung, in welcher die drei Querschnitte durch den Flugel gefithrt wurden, 
jitte ich die in Fig. 7 angegebenen Schnittlinien zu vergleichen. In einem 
distalsten Querschnitt a—a, welcher in Fig. 8 als unterste Projektionslage ein- 
gezeichnet wurde, sind die mc I bis IV getroffen worden. Wahrend mc I bis III 
in einer horizontalen Ebene, der spateren Tragflache des Flugels, angeordnet 
liegen, ist das rudimentare mc IV ganz auf die palmare Seite verschoben. 


Durch den Querschnitt b—b wurde vor allem das unmittelbar unter me IIT 


und mc 1V gelegene ca, . , getroffen, ferner noch die Spitze des mc V. Dessen 


Lage ist gegentiber mc IV wiederum eine noch weiter palmarwarts verscho- 
bene. Wenn die Anordnung 

me lll der Querschnitte samtlicher 

mc miteinander’ verglichen 

wird, ist ersichtlich, dass sie 

in einem am hinteren Flugel- 

rande ausgesprochen palmar- 

warts abgebogenen  Halb- 

kreis liegen. Auch sind sie, 


namentlich die rudimentar 

Querschnittsbild durch die Carpusanlage eines 
Embryos von Anser anser. (Kombiniert aus ; : 
derselben Serie, deren Schnittlage in ein Umstand, den ich hier 


lie Linien a-a, I | und cc angegeben 


gewordenen mc IV und V, 


ganz getrennt voneinander, 


speziell hervorhebe, da mehr- 
mals das Verschmelzen des 
mc IV mit mc III beschrieben wurde (A. RosENBERG, LEIGHTON). Tat- 
sachlich legen die Verhaltnisse so, dass bei niedriger stehenden Vogeln 
(Ganse-, auch Htthnervogeln) das mc IV sich sehr lange erhalt, ja unter 
Umstanden selbst bis in die postembryonale Periode persistiert und dann vom 
Verknécherungsprozess des mc III mit einbezogen wird. Bei hoher speziali- 
sierten Formen jedoch (Cypselus, Pa. bei welchen es sehr oft nicht 
einmal mehr knorpelig wird, verschwindet es schon frihzeitig wieder spurlos, 
ohne je mit mc III naher in Verbindung getreten zu sein. Auch das mc V 
liegt von mc IV deutlich gesondert und kann also nicht etwa, wie es einmal 
geschehen ist (GOTTE), fir das ca des IV. Fingers gehalten werden. Der 
letzte Schnitt c—c endlich durchschneidet das unter mcI gelegene r+ cr, 
das ca und cu, das u und das mic V. Charakteristisch ist die Lage des u zum 

-V. Es liegt direkt tiber ihm, wird also wirklich von diesem am Ausweichen 
nach unten verhindert. Ganz ohne Zweifel ist endlich zu erkennen, dass das 
u mit dem mc V in keiner naheren Beziehung steht, eine Verschmelzung 


zwischen ihnen also nicht eintritt. 
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DIE ENTWICKLUNG DES VOGELFLUGELSKELETTES 


Auf die weitere Differenzierung der tbrigen Elemente des Vogelfligels bis zu 
ihrer definitiven Ausgestaltung will ich nicht mehr eintreten, da sie andernorts (vel. 
SIEGLBAUER, PREIN) schon eine erschopfende Darstellung gefunden hat. Erwahnenswert 
ist hochstens noch das Verhalten des IV. Fingers, welcher, wie wir gesehen haben, 
in fruhesten Stufen als distale Endigung des ulnaren Strahles auch die starkste und 
fortgeschrittenste Entwicklung aufwies (Figg. 2 und 3). Sukzessive wird er im Grossen- 
wachstum vom III. (Fig. 4) und II. (Fig. 5) Finger tberholt und stellt in spateren 
Stadien lediglich noch ein kleines Knorpelrudiment dar (Figg. 6 und 7). Als solches 
wurde er erstmals yon A, RoseNrERG, 1873, entdeckt und seitdem bei allen untersuchten 


Vogeln gefunden, selbst bei so aberranten Formen wie Struthio (Broom) und Eudyptes 
(HILLEL). Endlich fallt auch das mc IV, wie eben erst erwahnt wurde, vollstandiger 
Reduktion anheim. Doch auch der III. Finger erlangt im Vogelfligel nicht mehr seine 
vollstandige Ausbildung. Schon yon den Stadien an, welche Fig. 5 entsprechen, bleibt 
Digit. III betrachtlich hinter Digit. 1] an Machtigkeit zuriick und nur ausnahmsweise, 
bei sehr primitiven Formen (Anseres, Laro-Limicole), werden embryonal in ihm noch 
zwei Phalangen angelegt. Der starkste Finger der Vogelhand ist der II.; er besitzt 
bezeichnenderweise auch noch sehr oft (Anseres, Colymbide, Tubinares, Laro-Limicole, 
einzelne Alectorides) die volle Zahl von drei Phalangen. Bei hoher differenziertea 
Formen findet jedoch auch bei ihm eine Reduktion der Endphalange statt. Am wenigsten 
von allen Reduktionsvorgangen wird der am meisten radialwarts gelegene I. Finger 


beruhrt, der auch bei den meisten Vogeln seine zwei normalen Phalangen aufweist und 
bloss auf Grund spezieller Adaptionen (Spheniscid@) ebenfalls modifiziert wird, In 
allen diesen Erscheinungen pragt sich wiederum die von der ulnaren Seite her ein- 
getretene und immer starker werdende Reduktion der Fingerstrahlen der Vogelhand 
aufs schonste aus. Sie findet endlich in einer letzten Bildung des Vogelflugels, die 
ich noch erwahnen mochte, einen ebenso schonen und deutlichen Ausdruck, namlich in 


den Fingerkrallen. Auch fiir diese kann ganz ailgemein festgestellt werden, dass die 
primitiveren Formen das urspriinglichere Verhalten beibehalten, indem bei ihnen nicht nur 
an dem starkst entwickelten I. und II. Finger wohlausgebildete Krallen auftreten, welche 
sehr oft in den definitiven Zustand tibergehen (Mehrzahl der Pelargornithes, Charadrior- 
nithes und Alectorornithes, Ratiten), sondern auch noch am III. Finger, trotz seiner 
rudimentaren Phalangenzahl, die Anlage einer Kralle nachweisbar ist. Sie ist von PARKER 
fur Struthio und von SreGLBAUER ftir Anas erstmals beschrieben worden, kann aber, 
wie ich mich selbst therzeugt habe, auch bei Gallus und Anser gefunden werden. Diese 
rudimentare Krallenanlage des III. Fingers beginnt zwischen dem 9. und 10. Tage sich 


zu bilden, um aber schon im 12—13 tagigen Stadium wieder abgeworfen zu werden in 
ganz derselben Art und Weise, wie sie von BARFURTH, 1912, flr den sogenannten Flugel- 
hocker des Hihnchens beschrieben wurde. Von den noch zur Anlage gelangenden drei 
Krallen des Vogelfligels bleibt diejenige des I. Fingers noch am haufigsten bis ins 
adulte Stadium hinein erhalten und kann bei sehr vielen Arten nachgewiesen werden. 
Schon viel seltener gelangt die Kralle des II, Fingers: zur definitiven Ausbildung, wah- 
rend die dritte Krallenanlage bloss eine ganz rudimentare, embryonale Bildung darstellt, 


velche auch nur bei wenigen Formen noch sichtbar wird. 


Die vorliegende Schilderung der embryonalen Entwicklung des Vogel- 


flugels habe ich vornehmlich auf Grund der Befunde bei Anser und Anas 


gegeben. Es wurde viel zu weit fitthren, méchte ich auch die Ergebnisse der 
Untersuchungen bei anderen Vogelarten bis in alle Einzelheiten wiedergeben, 


so dass ich mich zum Schlusse mit der Feststellung begniigen kann, dass auch 
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bei allen ubrigen von mir untersuchten Arten die Vorgange, in den Grund- 


zugen wenigstens, sich in genau gleicher Weise abspielen. 


ungsges¢ 


tarkeren, 


Anser) funt « 
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Im einzelnen ist jedoch zu erkennen, dass, je hoher die betreffenden Formen 


rt sind, desto mehr eine Beschleunigung der Differenzierung der einzelnen 


ite auftritt. Diese Beschleunigung findet einmal ihren Ausdruck darin, dass 


e jene Elemente, welche sich regressiv verhalten, entweder gar nicht mehr angelegt 
len (i, \V. Fingerstrahl), oder nur noch eine niedrigere Ausbildungsstufe erreichen 
cI\). Zum andern aber wird die Anlage aller jener Elemente, welche eine 


gressive Entwicklung aufweisen (speziell das mc V), in eine immer frithere embryo- 


ule Stute erlegt 


und ihre definitive Ausgestaltung immer starker beschleunigt. Beide 


Vorgange fthren aber zu einer solchen Vermengung von wirklich urspriinglichen mit 
st sekundar modifizierten Zustanden, dass solche Formen sich immer weniger 7u 
I logischen Untersuchungen am Vogelfliigel eignen. Dies gilt vor allem fiir die 
es und ist auch in bezug auf solche Formen wie Cypselus (ZEHNTNER), Eudyptes 
Hittet) und Pygoscelys (SieGLBAUVER) zu sagen, Auch Gallus (meiste Autoren) ist 


ursprungliche Form mehr, cher noch Sterna (Le1cGHTon) und Vanellus 
mich weiter auf Einzelheiten einzulassen, erwahne ich bloss, dass auch 


und Lari noch zu den relativ primitiven Formen gehoren, jedenfalls mehr 


s Gallus, und dass die Psitiaci und Striges (W. MULLER) recht urspriinglich geblieben 
Die von den verschiedenen Autoren so abweichend gedeutete Entwicklungs- 
schichte des Vogelflugels ist wahrscheinlich auf die teilweise recht ungeeignete Aus- 
des Untersuchungsobjektes zuriickzuftthren. Bei einem Vergleich der von ihnen 
gebenen Abbildungen mit den hier veroffentlichten wird man jedoch ohne Schwierig- 


nnen konnen, dass, unter Berticksichtigung der eben erwahnten Einschran- 


lich bei allen Vogeln der Fluigel die gleiche ontogenetische Entwicklung 


Die 


ii 


bemerkenswertesten Ergebnisse aus der Untersuchung der Entwick- 


ichte des Vogelfliigelskelettes lassen sich demnach kurz folgender- 


massen zusammenfassen: 


1. In den frihesten Entwicklungsstufen zeigt die Fligelskelettanlage eine 


den niedersten Tetrapoden (Urodelen) ganz homologe Anordnung. Der schwéa- 


radiale Randstrahl divergiert unter einem betrachtlichen Winkel vom 
7 
uln 


aren Strahle und endigt in der Prapollexanlage. Der ulnare 


Strahl setzt sich in den IV. Finger fort. Vom ulnaren Strahl divergiert ferner 


lia] 
1die 


Strahl, welcher unter Gabelung tiber das cr und das cu im 


Finger endigt. Zwischen # und 7 erscheint ein typisches Foramen 


Auf allen Entwicklungsstufen gleicht die Ontogenese des Vogelfliigels 


usserordentlich jener der Reptilienextremitat (progrediente Entwicklung der 


ulnaren Seite, separate Anlage der ca, Anzahl der Phalangen der Finger und 


ihre Krallen). Sie ist aber bestandig der Einwirkung der ulnaren Abduktion 
des Autopodiums ausgesetzt, welche schon in den frithesten Stadien beginnt 


vgl. SIEGLBAUER). Neben dem Prapollex werden bei den primitivsten Formen 


leutlich erkennbare Fingerstrahlen angelegt. Die drei Fin- 
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DIE ENTWICKLUNG DES VOGELFLUGELSKELETTES oT 
ger der definitiven Vogelhand sind deshalb dem I, II. 
und III. Finger der Reptilienhand homolog zu setzen. 

3. Die ulnare Abduktion des Autopodiums fihrt im Carpus der Vogel 
zur aufeinanderfolgenden und vollstandigen Reduktion des i, des cu und des vw. 
Das cr verschmilzt mit dem r zum radialen, bleibenden Handwurzelknochen 
der Vogel. 

4. Die ulnare Abduktion bewirkt die sukzessive und von der ulnaren 
Seite her eintretende Reduktion der Fingerstrahlen, so dass zuerst der V., 
dann auch der IV. Finger vollstandig unterdriickt werden. Heute ist auch 
der III. schwacher als der II. entwickelt, und die Reduktion der Phalangen 
setzt sich sogar bis auf die erste Phalange des II. Fingers fort. Der proxi- 
malste Teil des V. Fingerstrahles hat jedoch eine sekundar wieder einsetzende, 
starkere Ausbildung erfahren. Er bildet heute den zweiten, bleibenden, ulnaren 
Handwurzelknochen der V6gel und stellt somit weder ein u, noch ein pi dar, 
noch ist er mit irgendeinem anderen Elemente des Carpus verschmolzen. Zum 
grossten Teil ist er eine Neubildung, doch hat das mc V als seine Grundlage 
gedient. 

5. Die durch die ulnare Abduktion eingeengten und deshalb sich redu- 
zierenden Elemente des Vogelfliigels werden auf die palmare Seite verschoben, 
weil sie am Ausweichen auf die dorsale Seite durch die dort sich entwickeln- 
den machtigen epidermalen Gebilde (Schwungfedern) gehindert sind. 

6. Bei hoher stehenden Vogelarten erfolgt einerseits eine beschleunigte 
Reduktion der regressiven Elemente, derart, dass sie entweder gar nicht mehr 
angelegt werden oder die frithere Differenzierungsh6he nicht mehr erreichen. 
Andererseits erfahren die progressiv sich entwickelnden Elemente ebenfalls 
eine Beschleunigung, jedoch im umgekehrten Sinne, so dass ihre Anlage in 
immer frithere embryonale Stadien zuriickverlegt und ihre definitive Aus- 
bildung in immer kurzerer Zeit erreicht wird. 


Damit gehe ich zum Vergleich des Vogelfligels mit der Extremitat 
anderer Tetrapoden uber, als welche nur die Reptilien in Betracht fallen 
koénnen. Die Untersuchung der embryologischen Entwicklung des Vogelfltgeis 
hat uns bereits eine grosse Anzahl von Ubereinstimmungen mit der Reptilien- 
hand nachgewiesen. Unser Hauptinteresse wird deshalb im folgenden haupt- 
sachlich darauf gerichtet sein, ob diese Homologien nicht noch mehr ins 
einzelne hinein zu verfolgen sind, ganz abgesehen davon, ob sie sich uberhaupt 
als richtig erweisen werden. In erster Linie werden wir hierbei ebenfalls die 
Ontogenese der Reptilienextremitat zu berticksichtigen haben. Diesbeztigliche 
Untersuchungen liegen schon von Vertretern samtlicher Reptilienordnungen 
vor. Unsere nachste Aufgabe wird somit die sein, aus den Ergebnissen dieser 
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tersuchungen das allen Gemeinschaftliche in der Entwicklung der E-xtremi- 


taten hervorzuheben, denn nur solche gemeinsamen Merkmale k6nnen ais 


wirklich primitiv angesehen werden und sind vielleicht schon von dem gemein- 


schaftlichen Vorfahren der Reptilien und der Vogel ausgebildet worden, Hier- 


bei glaube ich mit Vorteil zuerst auf die Verhaltnisse bei den Diaptosauriern 


eintreten zu konnen, da die Vogel zu ihnen engere Beziehungen als zu den 


synapsiden Reptilien aufweisen. Von den Diaptosauriern will ich zunachst 


die Crocodilia ganz ausscheiden, weil sie zum niheren Verwandtschaftskreise 


der Vogel geh6ren und deshalb besser bei der Besprechung der phylogene- 


schen Entwicklung des Vogelfligels ihre Beriicksichtigung finden konnen. 


Von den wtbrigen Diapsiden sind die Extremitat der Rhyncho- 


cephalen (Sphenodon) zahlreiche Angaben gemacht worden, welche alle das 


Autopodium von Sphenodon als recht primitiv bezeichnet haben. Gerade des- 


wegen mochte ich aber zuerst die Verhaltnisse bei den eigentlichen Sauriern 


(speziell Lacertiliern) besprechen, um festzustellen, welche Homologien ihre 


Vorderextremitat zum Vogelfligel aufweist, da ja solche Merkmale, welche 


auch spezialisierteren Formen gemeinsam sind, erst recht auf einen urspriing- 


lichen Zusammenhang zwischen ihnen hinweisen kénnen. Solche eventuellen 


Zusammenhange sollen dann bei Sphenodon nachgeprift werden und endlich 


auch bei den synapsiden Cheloniern, deren Gliedmassenbau nach dem Urteile 


hrer Untersucher ebenfalls sehr primitiv entwickelt sein soll. 


der Lacertilier sind wir, ausser 


twicklungsgeschichte der Extremitat 


erstreuten Angaben bei Born, Baur, HorrMAnn, Emery und Rast, bloss durch 


schonen Untersuchungen Mo.iiers an Lacerta, 1895, und Sewertzorrs an Ascala- 


1908, unterrichtet. MoLiiers Angaben beziehen sich bloss auf die 


uhesten Differenzierungsvorgange und bertcksichtigen die eigentliche Skelettbildung 


Gliedmassen nicht mehr. Sie fallen hier deshalb ausser Betracht. Zu SeEwertzorrs 


ta 


dass Ascalabotes fascicularis, trotz der im ubrigen sehr 


ZU ant 


en Stellung der Geckoniden, gerade mit Bezug auf seinen Extremitatenbau leider 


sekundar stark abgeanderte Form darstellt, so dass die Untersuchungsergebnisse 


r verfolgten Zweck nur teilweise genugen, So habe ich mich denn 


gezwungen geschen, uber die Ontogenese der Vorderextremitat der Lacertilier cigene 


Untersuchungen anzustellen, wofur mir eine schone Embryonenreihe von Lacerta vivi- 


Jacq. sowie eine Anzahl junger Individuen von Lacerta muralis Laur., Lacerta 


und Calotes ophiomachus Herr. zur Verftigung standen. Ich will in nach- 


ndem kurz auf die Ergebnisse dieser Untersuchungen eingehen, indem ich hoffe, 


einer spateren Publikation im Zusammenhange mit den bisher bekannt gewordenen 


Tatsachen eine allgemeine Darstellung der Ontogenese der Reptilienextremitat geben zu 


In ihr werde ich auch fur vieles, das ich jezt kurzerhand als Tatsache hin- 


nahere Begrundung geben konnen. 


Wahrend der ganzen embryonalen Entwicklung der Lacertilierextremitat 


ritt die beschleunigte Differenzierung der ulnaren Seite gegentiber der radialen 


stark in Erscheinung, wie dies teilweise schon von RaBL, vor allem aber von 


festgestellt worden ist. Hierbei ist deutlich zu erkennen, dass 
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es der ulnare Randstrahl ist, welcher diese Akzeleration aufweist. Er zerfallt 
dabei in die aufeinanderfolgenden Abschnitte Humerus, UlIna, wu, ca,, mec IV 
und einzelne Phalangen des IV. Fingers, welche alle zusammen eine mehr- 
weniger geradlinige Saule bilden. Aus den ahnlichen Verhaltnissen wahrend 
der Ontogenese des Vogelfliigels kann also mit Bestimmtheit geschlossen 
werden, dass der aus der ulnaren Saule hervorgehende Fingerstrahl auch bet 
diesem nur der IV. sein kann. Von dieser Hauptachse nun divergiert an der 
Artikulationsstelle von Humerus und Ulna, bei den Reptilien in einem recht 
betrachtlicheren Winkel als bei den V6geln, als erster Seitenast der radiaie 
Strahl. In den frihesten Stadien betragt dieser Winkel 60—70°. Der radiale 
Randstrahl endigt, genau wie dies auch fiir die Urodelen gilt, in der rudimen- 
taren Anlage des Prapollex und zerfallt urspriinglich in die Elemente R, 7, 
Carpale prepollicis (ca) und Prapollex (Pp, vgl. Fig. 13). Von Wichtigkeit 
ist, wie ich 1g21 schon ausgefithrt habe, die Feststellung, dass er mit dem 
I. Fingerstrahl in keinerlei Verbindung steht, dieser also auch nicht seine 
Fortsetzung bilden kann. Dagegen gehort der I. Strahl zum Seitenzweige des 
Intermediums. Dieser divergiert von der Trennungsstelle des « von der U in 
einem 80° betragenden Winkel von der Hauptachse ab und zerfallt in die 
Elemente Intermedium (7), Centrale radiale proximale (crp), Centrale radiale 
distale (crd), ca, und I, Finger. Ihm folgt der Strahl des II. Fingers, welcher 
wiederum unter beinahe rechtem Winkel vom distalen Ende des wu aus diver- 
giert und die Elemente Centrale ulnare proximale (cup), Centrale ulnare distale 
(cud), ca, und II. Finger enthalt. Endlich biegt noch der Strahl des ITT. Fingers 
ab, ausgehend vom Element ca, des ulnaren Hauptstrahles. Er zerfallt seiner- 
seits in das ca und in den III. Finger. Was den V. Fingerstrahl und das 
Rudiment eines VI. anbetrifft, so scheinen sie vom u ausgehend auf die ent- 
gegengesetzte Seite abzuzweigen, wobei ich hier nicht naher auf die Frage 
eintreten kann, ob damit eine urspriinglich biseriale Anordnung der Strahlen 
bewiesen oder ob nicht trotzdem die Hauptachse urspriinglich durch den 
hintersten, randstandigen Strahl gegangen ist. Damit habe ich kurz den Auf- 
bau der Extremitat der niedersten Tetrapoden skizziert, wie er durch die 
embryologischen Verhaltnisse bei den Urodelen (Salamandrella, Amblystoma, 
Cryptobranchus, etc.) und die palaontologischen Befunde an Stegocephalen 
(Trematops, Eryops, Archegosaurus) nahegelegt wird (vgl. Fig. 13). Die 
friihesten embryologischen Stadien der Lacertilierextremitat beweisen nun 
tatsachlich eine vom ulnaren Hauptstrahl ausgehende strahlfOrmige Anlage 
der einzelnen Finger in getrennten, beinahe rechtwinklig abstehenden Saulen 
mit Einschluss des radialen Astes. Sehr rasch erfolgen jedoch sekundare Ver- 
anderungen, welche zu einer vollstandigen Umgruppierung der eben erwahnten 
Elemente fihren. Sie werden vor allem durch das zunehmende Bestreben des 
radialen Seitenstrahles bedingt, sich mehr und mehr parallel zur ulnaren 
Achse einzustellen, so dass alle tibrigen Strahlen zwischen diesen beiden im 
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Bereiche des zukunftigen Carpus sehr stark zusammengedrangt werden. 
Damit ist aber der Anstoss zu vielfachen Verschmelzungen und Reduktionen 
der urspriinglich vorhandenen Elemente gegeben. 
Bei der schrittweisen Einwartsdrehung kommt 
der radiale Strahl mit seinem distalen Ende 


neben die proximalen Elemente des intermedialen 


Strahles zu liegen, so dass speziell die Elemente 


r und crp einander genahert werden (vgl. Fig. 
13). Schon bei den Urodelen artikuliert das crp 
sehr haufig mit dem distalen Radiusende. Der 
Prapollex wird durch den gleichen Vorgang mehr 
und mehr in seiner Entwicklung unterdruckt und 
sein Carpale distale, ca,, gegen das auf gleicher 
Hohe liegende crd des intermedialen Strahles 
gedrangt, mit welchem es wahrscheinlich ver- 
schmilzt (Anuren und Reptilien). Die zentral 
gelegenen Carpalelemente erleiden bei den ver- 
schiedenen Tetrapoden verschieden vor sich 

9. Embryonale Anlage des 
<kelettes von Lacerta vivi. gehende Umwandlungen und Verschmelzungen, 
orien en vielen auf welche hier ebenfalls nicht naher eingetreten 
pais: werden kann. Speziell fiir die Lacertilierextre- 
mitat scheinen sich die Vorgange jedoch derart abzuspielen, dass das 7 einer 
mehr und mehr zunehmenden Reduktion unterworfen wird und das cup mit 
dem cud zu einem einzigen Komplex verschmilzt. Auf einem Stadium mittlerer 
Differenzierungshéhe, wie ich es fur Lacerta in Fig. 9 schematisch dargestellt 
habe, lassen sich alle eben erwahnten Elemente nachweisen. Und nun bitte ich 
zwischen diesem Entwicklungsstadium der Lacertilier und dem in Fig. 5 zur 
Darstellung gebrachten des Vogelilugels einen Vergleich ziehen zu wollen. Das 
iiberraschende Resultat ist, dass beide fast bis in alle Einzelheiten genau die 
gleichen Verhaltnisse aufweisen, sofern wir selbstverstandlich von den durch 
die ulnare Abduktion bewirkten sekundaren Veranderungen im Vogelfliigel 
absehen. Speziell die Beziehungen, welche das distale Radiusende zu den 
nachstliegenden Carpalelementen aufweist, zeigen bei beiden die grésste Ahn- 
hchkeit. Der Radius steht mit zwei Elementen in Verbindung, von welchen 
das eine, als seine direkte Fortsetzung, nur das r darstellen kann, das andere 
somit dem crp der primitiven Tetrapodenextremitat homolog sein wird. Wir 
hatten es vorlaufig im Vogelfligel als cr bezeichnet. Das neben ihm und bisher 
im Vogelflugel als cu benannte Element wird demnach dem in gleicher Lage 
befindlichen cu(p— 4) der Lacertilierhand entsprechen. Bei beiden ist ferner 
die regressive Entwicklungstendenz des i identisch. Bloss die Anlage eines crd, 
welche aber auch schon bei Lacerta sehr reduziert ist, kann im Vogelfligel 


nicht mehr erkannt werden. Gleich ist bei beiden endlich die getrennte Anlage 
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der Carpalia distalia. Wahrend der ferneren Entwicklung der Lacertilier- 
extremitat kann nun schrittweise ein Verschmelzungsprozess verfolgt werden, 
welcher fiir das Verstandnis der homologen Vorgange im Vogelfliigel von 
der gréssten Bedeutung ist. Sehr rasch verbindet sich namlich das crp mit 
dem r zu einem einzigen Knorpelkern, in welchem jedoch auch nach der 
Verknécherung noch lange Zeit zwei getrennte Knochenherde als letzter Be- 
weis der zusammengesetzten Natur dieses Elementes bestehen bleiben (vgl. 
Fig. 10). Das mit dem Radius artikulierende Carpalelement der Lacertilier 
stellt somit ganz gleich wie bei den Végeln ein verschmolzenes r+ crp dar. 


Meines Wissens haben bis heute bloss zwei Untersucher der Reptilienextremitat 
(Baur und Emery) eine ahnliche Deutung dieses Elementes gegeben, welche jedoch 
gegenuber den durch GEGENBAUR festgelegten Ansichten uber den Aufbau des Carpus 
der Tetrapoden nicht aufzukommen vermochte. Die doppelte Anlage ist zwar mehrfach 
geschen worden, man hat sie aber derart erklart, dass ausser dem Radiale gelegentlich 
noch ein sogenanntes Radiale externum oder, radiales Sesambein zur Anlage gelangen 
konne. Noch 1908 hat SEWERTzoFF dieser Anschauung folgendermassen Ausdruck ge- 
geben: ,,Bei den Reptilien artikulieren mit dem Radius zwei proximale Carpalia, das 
Radiale autorum und das Radiale externum.” Beide Elemente stellen jedoch ,,wirkliche, 
*kanonische Carpalia” dar, Wenn wir uns jetzt noch einmal an die von GEGENBAUR selbst 
gegebene Definition des r erinnern wollen, wonach es ,,mit dem distalen Ende des 
Radius artikuliert und sozusagen seine Fortsetzung bildet”, und dieser Definition die 
embryonale Entstehungsweise dieser zwei fraglichen Elemente gegenuberstellen (vgl. 
Fig. 9), ist doch ganz ohne Zweifel ersichtlich, dass das Radiale externum autorum 
das wirkliche Radiale darstellt. BAUR hat 1889 und 1892 bei der Besprechung des Carpus 
der Schildkroten zuerst eine ahnliche Ansicht tber die Bedeutung des r externum 
geaussert Emery zog dann 1894 aus seinen Befunden an Lacertaembryonen den Schluss, 
dass das r externum seiner Lage nach dem radialen Sesambein der Chelonier entspreche 
und ,,dass man es mit dem Radiale autorum homologisieren und demnach das Radiale 
(aut.) von Lacerta als cin Centrale ansehen konne” (siehe auch Emery, 1808). Wie wir 
breits gesehen haben, entspricht diese Definition vollkommen den tatsachlichen Ver- 
haltnissen. 

Ausserst charakteristisch ist ferner, dass bei Lacerta schon fruhzeitig das ca, mit 
dem mcI verschmilzt. Dieser Vorgang scheint fiir die Lacertilier ganz allgemein typisch 
zu sein, ist aber nicht weiter absonderlich, da er im Fusse der Lacertilier durch das 
Verschmelzen der Tarsalia der I. und II. Zehe mit ihren entsprechenden Metatarsalia 
ein Analogon findet. Fur die Hand der Lacertilier scheint er aber bisher ubersehen 
worden zu sein, so dass allgemein von allen Untersuchern das hier als crd erkannte 
Element fur das sonst fehlende ca, gehalten worden ist (vgl. Fig. 10). Auch SEWERTZOFF 
ist trotz seiner sorgfaltigen Beobachtungen an Ascalabotes dieser Vorgang entgangen. 
Er spielt sich aber auch bei den Geckoniden in genau gleicher Weise wie bei Lacerta 
ab, was aus der total verschiedenen Lagebeziehung des von SEWERTZorF als ca, bezeich- 
neten Elementes zu den umliegenden Carpalelementen in seiner Fig. 66 auf Pl. V ver- 
glichen zur Fig. 63 geschlossen werden kann (vgl. S—Ewertzorr, 1908). Auch ist aus 
seinen Darstellungen ersichtlich, dass das eigentliche + bei Ascalabotes fehlt, eine Er- 
scheinung, welche im Zusammenhang mit der rudimentaren Natur der distalen Endigung 
des radialen Strahles (Prapollex!) nicht weiter verwunderlich ist, Es setzt damit Ascala- 
botes lediglich eine Entwicklungsrichtung fort, die ganz allgemein in der Extremitat 
der Reptilien schon eingeschlagen worden ist und die bei ihrer Beurteilung nicht tber- 
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sehen werden darf. Sewertzorr gelangte deshalb auch bei der Untersuchung der rudi- 
mentaren Extremitat von Seps chalcides zu einer total falschen Deutung der vorliegenden 
Verhaltnisse, indem er eine Reduktion des I, Fingers 
glaubte nachgewiesen zu haben. Tatsachlich tritt auch 

bei Seps die Reduktion nur von der ulnaren Seite 

her ein, die radiale weist lediglich wieder den Schwund 

des r auf und bleibt sonst vollkommen unverandert. 

Die erhalten gebliebenen Finger stellen deshalb auch 

bei Seps den I. bis IIT. dar. Da die Extremitat von 

Seps auch schon zum Vergleiche mit dem Vogel- 

fligel verwandt worden ist (SIEGLBAUER) und 
tatsachlich cinige interessante analoge Keduktions- 
erscheinungen zu diesem aufweist, musste darauf 
hingewiesen werden, dass die Deutung ihrer noch 
erhalten gebliebenen Finger durch SEWERTZOFF eine 
irrtimliche gewesen ist. Bei Ascalabotes fascicularis 

stellt ferner die Vermehrung der Phalangen des I. 
Fingers auf drei und die Verkurzung der mittleren 
Phalangen des III. und IV. Fingers eine spezifische 
Eigentumlichkeit des Autopodiums dieser Art dar, 
welche mit ihrer Lebensweise zusammenhangt und 

sie durchaus nicht mehr ursprtinglich erscheinen lasst. 

Andere Geckoniden und die grosse Mehrzahl der 
Lacertilicr sind auch in diesem Punkte primitiver 

und haben mit den Phalangenzahlen zwei 

und drei fur den J. und II. Finger die homologen 
Verhaltnisse zum Vogelflugel festgehalten. Erwahnt 
Lacertiliern stets vorhandene Pisiforme (pi), uber dessen 


Fingerstrahl ich mich andernorts (1921) bereits ge- 


hi nicht mehr auftritt, ist nach allem, was uber 


bduktion auf die randstandigsten Elemente gesagt 

r palmaren Seite des distalen 

as homologe Element zum ahnlich 

ndwurzelknochen r zu sehen (Norsa, HILLEL, STEGL- 


zu den tubrigen Reptilien sei zunachst die Vorderextremitat 

n berucksichtigt. Leider lassen weder die Angaben von SCHAU- 

1903, noch jene von Howes und SWINNERTON, 1901, mit Sicherheit 

ns hier speziell interessierenden Fragen tiber die Ontogenese der Ex- 

tat der Rhynchocephalen entscheiden. Sie haben speziell ihr Augenmerk 

len Nachweis der zwei ubrigens auch im adulten Zustande bekannten 
arpi gerichtet gehabt. Aus den von ihnen veroffentlichten Ab- 

ildungen glaube ich jedoch entnehmen zu k6nnen, dass diesen zwei Centralia 
Bedeutung zukommt als den zwei bei Lacerta zur Anlage gelan- 


1 von uns als Centralia erkannten Elementen. 


ichst ist zu ersehen, dass bei Sphenodon ein sehr grosses 1 zur Anlage gelangt 


1 und Fig. 11 auf Pl. VI bei Howes und Swinnerton). Es umfasst zusammen 
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mit dem « das Foramen intercarpale, und dies gibt uns einen Fingerzeig fur seine 
eventuell richtige Beurteilung. Das Foramen intercarpale entsteht namlich bei den primi- 


tiven Tetrapoden dadurch, dass auf der einen Seite das u, auf der anderen aber proximal 


das 1, distal das cup seine Umgrenzung bilden. Da nun bei Sphenodon auf dieser Seite 


bloss das grosse i das Foramen umgibt, ist es wahrscheinlich, dass in ihm auch das cup 


anderer Reptilien enthalten ist, wodurch auch seine Grosse verstandlich wird. Das distal 


von ihm liegende Centrale wiirde somit allein dem cud entsprechen, was sehr gut mit 


seiner relativen Kleinheit und seinen Lagebeziehungen zu ca, und ca, ubereinstimmt. 


Auf der gleichen Hohe mit ihm liegt radialwarts das zweite fiir Sphenodon namhaft 


zemachte Centrale, ein langliches Element, das sowohl in seiner Gestalt als auch in 


seiner Lage durchaus dem crd der Lacertilier ahnlich ist und ihm auch homolog sein 


durfte. Es zeigt aber bei Sphenodon insofern noch ein primitiveres Verhalten, als es in 


vereinzelten Fallen unter dem ca, hindurch bis an den Rand des Carpus reicht, womit 


die Ansicht sehr an Wahrscheinlichkeit gewinnt, dass in ihm auch das ca. (carpale 


Was endlich das crp anbetrifft, so dtirfte es auch bei 


prepollicis) aufgegangen ist. 


Fig. 11. Schema des Carpus von Fig. 12. Schema des Carpus 


Sphenodon. (Nach Schauins- von Emys. (Nach Baur, Rosen- 
land, Howes & Swinnerton ) berg und Sewertzoff.) 


Sphenodon an der Zusammensetzung des bis heute als reines r bezeichneten Elementes 


heteiligt sein. Wie bei den Lacertiliern stellt dieses ein langliches, in der Mitte etwas 


eingeschnurts Element dar, in dessen beiden Halften selbstandige Knochenherde auf- 


treten. Der radiale Fortsatz mit eigenem Verknocherungszentrum (vgl. SCHAUINSLAND) 


ist allerdings wiederum fur ein r externum ausgegeben worden, es ist aber klar, dass 


genau die gleichen Verhaltnisse wie bei Lacerta vorliegen. Dagegen bleiben bei Spheno- 


don alle Carpalia distalia selbstandig, d. h. das ca, verschmilzt nicht mit dem I. Finger. 


(Wohl aber verschmilzt im Fuss das Tarsale 1 mit der I. Zehe, nicht aber Tarsale 2 


mit der 2. Zehe wie bei den Lacertiliern.) 


Im Zusammenhange betrachtet weist somit das Autopodium der Ryncho- 


cephalen genau die gleichen Verhaltnisse auf wie das der Lacertilier und, 


wenn wir weitergehen wollen, auch wie der Vogelfligel. Es steht auf einer 


etwas primitiveren Stufe und hat insofern eine eigene Entwicklungsrichtung 


eingeschlagen, als das cup sich nicht mit dem cud wie bei Lacerta, sondern 


mit dem 7 vereinigt, wodurch es sich allerdings auch vom Vogelflugel wieder 


weiter entfernt. Der embryologische Beweis fur die doppelte Anlage dieser 


hier als 1+ cup und r + crp gedeuteten Elemente ist jedoch noch zu erbingen. 


Etwas besser sind wir tiber die Ontogenie der Extremitat der Chelonier 
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unterrichtet, allerdings auch nur bei einer einzigen Art, Emys orbicularis L., 
die leider ebenfalls nicht zu den primitivsten Schildkroten gehdrt (vgl. 


A. RosenserGc 1892, MEHNERT 1897, RABL 1901, SEWERTZOFF 1908). 


Sewertzorr hat bei ihr vor allem auch wieder das Vorauseilen der ulnaren Seite 
frithesten embryonalen Stadien hervorgehoben. Ferner ist ebenfalls wieder das 
heinen einer sehr grossen Anlage fiir das i auffallig (vgl. Fig. 12). Nach dem bei 
» Gesagten ist aber auch fiir die Chelonier anzunehmen, dass diese Bilduny 
it dem cigentlichen i verschmolzenen cup besteht. Distal von ihr erscheint 
g wie bei Sphenodon ein kleineres Element, welches mit ca, und ca, artikuliert 
it das cud darstellen muss. Diese beiden Elemente sind auch im erwachsenen 
diales Sesambein und ein grosses, langliches Stick beschrieben worden, welches 
tadius quer durch den Carpus hindurch bis zum cud reicht, mit welchem Elemente 
uch noch sehr oft, und zwar gerade bei Emys vereinigt, Es ist von der Mehrzahl 
itoren als ein Radiocentrale, das Sesambein aber als ein r externum bezeichnet 
Wie wir jedoch bereits gesehen haben, ist von Baur und Emery die Meinung 
gemacht worden, dass das r externum (autorum) der Chelonier dem eigent- 
r entspricht, eine Deutung, die, nach den Verhaltnissen bei den ubrigen Reptilien 
rteilen, unbedingt als richtig anzuerkennen ist. Auch ist schon in diesem Falle von 
das grosse querliegende Element als ein Centrale angesprochen worden, Von allen 
rsuchern der Ontogenie des Carpus von Emys ist nachgewiesen worden, dass dieser 
relknochen aus drei Einzelstiicken sich zusammensetzt, so dass es zunachst 
lich ist, welche Elemente an seinem Aufbau beteiligt sind. Von den drei Ele- 
| ohne weiteres das innerste aus, da es das oben bereits erwahnte 
bei sehr vielen Schildkroten auch zeitlebens selbstandig bleiben 
zwei Elementen kann das mit dem Radius artikulierende und 
dem r gelegene bloss dem crp anderer Reptilien homolog sein. Damit ergibt sich 
te, mittelstandige Stuck ohne weiters die Deutung als crd, womit seine Lage 

} 


auch ubereinstimmt. Die vier Centralia der ursprung- 


sind damit auch im Carpus der Chelonier wiedererkannt 
gs sehr weit von seiner ursprunglichen Lage nach innen 
mit dem i+ cup in Berthrung gelangt, ein Vorgang, der 
tur ist, da er bei primitiven Schildkroten, wie Eurysternum, 
so weit gediehen ist. Endlich lasst sich auch bei den Schild- 
- mit dem crp verschmilzt. RosENBERG hat diesen Vorgang, 


das radiale Sesambein bezog, sehr genau beschrieben (vegl. 


6 und 7), doch scheint der Knochenkern des r stets gesondert zu bleiben. 
lia distalia bleibt das ca, stets frei, dagegen kommt es bei einzelnen 


1 
s) zu einer Vereinigung des ca, mit dem ca_.. Recht primitiy 


das alle Ubergangsstadien von seinem ursprunglichen Platze 


les Ulnare (Dermatemys) bis zur typischen Lage am Ende der Ulna 


Im Autopodium der Chelonier lasst sich somit im grossen und ganzen 
viederum der genau gleiche Organisationsplan wie bei allen tbrigen Reptilien 
nachweisen. Es hat in ihm eine Vermengung recht primitiv gebliebener Ver- 
haltnisse (pi, freie ca) mit stark differenzierten Vorgangen stattgefunden, 


wobei diese im einzelnen teilweise an die Rhynchocephalen erinnern (i + cup), 
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teilweise aber ganz eigene [Entwicklungsbahnen eingeschlagen haben (Ver- 
schmelzung des crd mit dem r+ crp, Reduktion der Phalangen). Damit ent- 


fernt sich aber die Extremitat der Chelonier vom Vogelfliigel recht betracht- 


lich, so dass von allen spateren Differenzierungen bloss die Verschmelzung 
des r mit dem crp als typisches Sauropsidenmerkmal bei beiden erhalten bleibt. 
Es ist deshalb auch die gerade bei den Schildkréten ebenfalls zu beobachtende 
Reduktion der ulnar gelegenen Fingerstrahlen auf andere Ursachen als bet 
den Vogeln zuriickzufihren. 

Zum Schlusse unserer vergleichend-morphologischen Untersuchungen 
uber den Aufbau der Reptilien-Vorderextremitat und der Homologien zwi- 
schen ihr und dem Vogelfliigel mochte ich die wichtigsten Tatsachen kurz 
folgendermassen hervorheben: 

1. Der Aufbau des Autopodiums samtlicher Reptilien geht auf ein und 
dieselbe gemeinsame Grundlage zurtick. Diese stimmt auch mit der Ausgangs- 
form der Extremitat der anderen Tetrapoden tberein. 

2. Wahrend der Ontogenese lasst sich dieser Grundplan bei allen Rep- 
tilien und auch bei den V6geln nachweisen. Im spateren Verlaufe der Ent- 
wicklung nimmt aber jede der grossen Gruppen der Sauropsiden, Chelonia, 
Rhynchocephalia, Lacertilia und Aves einen selbstandigen Modus der Weiter- 
differenzierung ihrer Vorderextremitat an. 

3. Im Urtypus der Tetrapodenextremitat endigt der radiale Strahl mit 
dem Prapollex, der Strahl des Intermediums mit dem I. Finger, der ulnare 
mit dem IV. Finger. Nicht zwei, wie seit GEGENBAUR all- 
gemein angenommen wurde, sondern vier Centralia 
sind das ursprtingliche gewesen. 

4. Bei allen Reptilien tritt eine Verschmelzung des r mit dem crp ein 
und das gleiche ist auch bei den V6geln nachweisbar, so dass dieser Vorgang 
wohl sicher zu den typischsten Merkmalen der Sauropsidenhand gehort. 

Mit dem Nachweis aller dieser Homologien haben wir aber eine wesent- 
liche Bestatigung der durch die embryologischen Ergebnisse nahegelegten 
Deutungsweise der Fingerstrahlen des Vogelfligels erhalten. Jenen zweiten 
Weg zur Entscheidung dieser Frage, welcher von vergleichend-morpho- 
logischen Gesichtspunkten aus noch verwandt werden kénnte, namlich der 
Vergleich der Vorderextremitat mit der Hinterextremitat, glaube ich deshalb 
nicht mehr betreten zu miissen. Er wiirde uns zu dem genau gleichen Resul- 
tate fiihren. da die Hinterextremitat, mit Einschluss des Vogelfusses, auf den 
gleichen Grundplan des Autopodiums, welcher soeben fiir die Vorderextre- 
mitat wahrscheinlich gemacht wurde, zurtickgeht. Schon embryologisch miusste 
die Tatsache, dass auch im Fusse der IV. Strahl eine beschleunigte Ent- 
wicklung aufweist, die gleiche Zahlweise der Fingerstrahlen des Vogelfliigels 


ergeben. 


20. Acta Zoologica 1922. 
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Es bleibt noch tibrig auf die Argumente einzugehen, die von palaonto- 
logischer Seite aus zur Entscheidung dieser Frage vorgebracht worden sind. 
Die Palaontologen haben, wie eingangs schon erwahnt wurde, ausnahmslos 
den Standpunkt vertreten, dass die drei Finger des Vogelflugels dem I. bis II. 
entsprechen miissen, weil die drei Strahlen der Archdopteryx-Hand keine 
andere Auslegung zulassen, Auf die ibrigen Elemente des Autopodiums ist 
hierbei nicht weiter eingetreten worden, und die beiden Handwurzelknochen 
der Végel wurden nach GEGENBAUR einfach als r und u bezeichnet. Von den 
bei Archdopteryx nur undeutlich erhalten gebliebenen Carpalelementen ist 


ein grosseres, distal gelegenes als der Komplex der verschmoizenen Carpalia 


distalia, ein kleineres, unter ihm gelegenes als Rest des r gedeutet worden 
(vgl. Fig. 18). Betont wurde hierbei meistens, dass die Metacarpalia noch ganz 
frei waren, also noch keine Verschmelzungen zwischen den einzelnen Finger- 
strahlen eingetreten sein konnten. Das Hauptargument, welches die Palaonto- 
logen aber zur Stutze ihrer Ansicht immer wieder angefuhrt haben, ist die 
Anzahl der Phalangen jedes einzelnen Fingers gewesen, die bei Archdopteryr 
und, wenigstens fur die ersten zwei Finger, auch bei verschiedenen rezenten 
Vogeln genau die gleiche ist wie in der primitiven Diapsidenhand (vgl. 
Broom). Ape hat sodann 1912 speziell noch auf die ahnliche Ausbildung 
der Vorderextremitat der theropoden Dinosaurier hingewiesen und aus den 
Langenverhaltnissen der Finger den Schluss gezogen, dass bei beiden Formen, 
ldgeln und Theropoden, der II. der langste ist und der IV. und V. reduziert 
wurden. Endlich hat JAEKEL, 1915, als einziger versucht, auch von palaonto- 
logischen Gesichtspunkten aus die embryologischen Ergebnisse anderer For- 
scher zu verwerten und ist dabei zum gleichen Resultate gekommen, wie es 
hier gefunden wurde. Auch JAEKeEL greift dabei auf den Vergleich mit der 
Dinosaurierextremitat zurick, wobei er speziell mit den Plateosauriden argu- 
mentiert, welche in die wahrscheinliche Vorfahrengruppe der Theropoden 
gehoren. 

Aus dieser kurzen Ubersicht ist bereits ersichtlich, dass die einseitige 
Entwicklungsrichtung, die der Vogelfliigel mit der Reduktion der ulnar gele- 
genen Fingerstrahlen genommen hat, eine Eigentiimlichkeit gewesen ist, welche 

‘ht ihm allein zukommt. Ja, es hat sogar den Anschein, dass sie nicht etwa 
rst infolge des Flugerwerbs beim Vogelvorfahren entwickelt wurde. Es macht 
vielmehr den Eindruck, als ob sie eine Adaption darstellte, die bereits beim 
Vorfahren aller jener Gruppen auftrat, welche mit den Vogeln naher ver- 
wandt zu sein scheinen. Um diese Zusammenhange aufzudecken und so mog- 
licherweise einen Einblick in die phylogenetische Entwicklungsgeschichte des 
Vogelfliigels zu erhalten, habe ich die mihselige Arbeit unternommen, dite 
zahlreichen, aber ganz zerstreut liegenden Angaben tber den Bau der Ex- 
tremitaten aller hier in Betracht fallenden ausgestorbenen Reptilien zusammen- 


zutragen. Eine vollstandige Ubersicht und Beriicksichtigung samtlicher Ver- 
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Offentlichungen habe ich hierbei mit bestem Willen nicht erreichen k6énnen. 
Meine nachfolgenden Angaben erheben deswegen auch absolut keinen An- 
spruch auf Vollstandigkeit. 

Unsere Einsicht in die Stammesgeschichte der Végel ist vor allem durch 
die vorztiglichen Untersuchungen F. v. Huenes gefordert worden, auf die 
ich mich im nachfolgenden der Hauptsache nach stiitzen werde (vgl. speziell 
HveENEs Geschichte der Archosaurier, 1914). Mit grésster Wahrscheinlichkeit 


lassen sich die grossen Reptiliengruppen der Ornithischia und Saurischia (ehe- 


malige Dinosaurier), der Pterosaurier und der Crocodilia aui den gleichen 
Formenkreis zurtickverfolgen, aus welchem auch die Vogel hervorgegangen 
sind. Diese ganze Vereinigung diapsider Reptilien mit Einschluss der Vogel 
bezeichnet HUENE als Archosauria, deren zentrale und primitivste Formen- 
gruppe die Pseudosuchia zu sein scheinen. Als blind endigende Aste haben 
sich von den Pseudosuchiern noch die Pelycosimia und die Parasuchia ab- 
gezweigt, welche neuerdings zusammen mit den Pseudosuchia von HUENE, 
1920, als die Ordnung der Thecodontia zusammengefasst werden. Diese Theco- 
dontia lassen sich nun selbst wieder bis ins alteste Perm auf die Protoro- 
sauria zuruckfithren, und hier ist es, wo wir scheinbar den Anschluss an die 
ubrigen Reptilien gewinnen. Denn in der Nahe der Protorosaurier haben sich 
als nahe Verwandte der Thecodontia auch die Rhynchosauria und die Gnatho- 
dontia entwickelt. Die Gnathodontia aber bilden den Anfang der Rhyncho- 
cephalia, Gehen wir noch weiter zuriick, so erscheinen als die Ahnen des Ver- 
wandtschaftskreises der Protorosaurier die Pelycosauria, so dass sowohl die 
Rhynchocephalen als auch die Thecodontier, und mit ihnen die ganze Gruppe 
der Archosaurier mit Einschluss der Vogel, auf diese Ordnung zurtckzu- 
fihren sind. Die Pelycosaurier selbst wurzeln endlich in den carbonischen 
Cotylosauriern, den altesten bekannten Reptilien, von welchen wir auch die 
Lacertilia und die Chelonia abzuleiten haben. So scheint denn der Weg, den 
wir in den nachfolgenden Untersuchungen einzuschlagen haben, ziemlich klar 
vorgezeichnet zu sein. Ausgehend von den Cotylosauriern wird uns zunachst 
der Bau der Extremitaten der Pelycosaurier interessieren; eine grosse Be- 
deutung wird sodann dem naheren Kreise der Protorosaurier zukommen, von 
welchen aus die Thecodontia uns zu den Archosauriern und den V dgeln hin- 
uberleiten werden, (In den vorliegenden Erorterungen bin ich, teilweise wort- 
lich, den Angaben HUENEs, 1914 und 1920, gefolgt.) 

Nach den vereinzelten Angaben, die bis heute tiber die Extremitat der 
Cotylosaurier vorliegen (vgl. WILLIsTON), ist es nicht moglich, den Aufbau 
ihres Autopodiums bis in alle Einzelheiten zu tbersehen. Vor allem sind die 
Carpalelemente nur mangelhaft bekannt, weil sie teilweise noch knorpelig 
ausgebildet waren und nicht erhalten bleiben konnten. Soweit ich die Ver- 
haltnisse beurteilen kann, scheint jedoch der Aufbau des Autopodiums der 


Cotylosaurier dem Urtypus der Tetrapodenextremitat noch sehr nahe ge- 
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standen zu haben (vgl. Fig. 13), wobei einzelne Merkmale sehr stark an die 


Stegocephalen und Urodelen erinnern. 


Urspriinglich ist vor allem z. B. die Phalangenzahl 2 3 4 53 (Limnoscelis, Diadectes, 
Propappus etc.) und die Anlage von fiinf freien ca. Ebenso scheint das r noch frei 


sewesen zu sein (Limnoscelis), wie es bei Stegocephalen und Urodelen die Regel ist, 


wobei zu beracksichtigen bleibt, dass gerade bei allen diesen Formen das r von allen 
Carpalelementen am langsten knorpelig bleibt und keine Abdriicke hinterlassen konnte. 
In den Versteinerungen ist aber aus der Liicke, die an seiner Stelle ausgespart bleibt, 
mit Sicherheit auf seine ehemalige Anwesenheit zu schliessen. Ziemlich sicher sind im 

utopodium der Cotylosaurier zwei Reihen iibereinanderliegender Centralia vorhanden 
gewesen, wobei meistens die Elemente der proximalen mit dem i verschmolzen sind 
(Limnoscelis, Labidosaurus, Pariotichus) und jene der distalen bis an den Carpalrand 
reichen (Pariotichus). Damit sind wirklich ganz ahnliche Verhaltnisse, wie sie auch 
bei den Stegocephalen (Trematops, Eryops, Archegosaurus) auftreten und embryonal 


bei den primitivsten Urodelen (Salamandrella, Amblystoma, Cryptobranchus) nachweis- 


bar sind, wiede rzuerkennen. 


‘recrp 


Fig. 14. Schema der Vorder 
Extremitat eines Pelycosauriers 
ty der Kombiniert nach den Abbild- 
Die knorpe ungen von Williston und Gil 


len-Extremitat. 
ligen Elemente sind schraffiert. more 


Ich habe hier in Fig. 13 diesen Urtypus der Tetrapodenextremitat fest- 


zulegen versucht, welcher allen diesén primitivsten Vierftsslern als Ausgangs- 


form gedient hat. Bei der Besprechung der Extremitaten der Lacertiler, 
Rhynchocephalen und Chelonier ist bereits gezeigt worden, dass auch der 
Aufbau ihres Autopodiums auf dieses Schema zurickgeht, was uns jetzt um 
so verstindlicher erscheint, als diese Reptilgruppen alle in ziemlich gerader 
Linie aus den Cotylosauriern sich entwickelt haben. Dabei bleibt es fraglich, 
ob jenes bezeichnendste Merkmal des Reptiliencarpus, die Verschmelzung 
des r mit dem crp, bereits schon bei den Cotylosauriern entwickelt wurde oder 


nicht, Es ist aber sehr wahrscheinlich, weil bei allen unabhangig voneinander 
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entstandenen Deszendenten der Cotylosaurier (Chelonia, Lacertilia, Rhyncho- 
cephalia und Archosauria) dieses Merkmal in gleicher Ausbildung auftritt 
und das crp schon innerhalb der Stegocephalen und der Mehrzahl der Uro- 
delen mit dem Radiusende zur Artikulation gelangt und damit direkt neben 


das r zu liegen kommt. 
Sicher nachweisbar ist das verschmolzene r + crp bei den Pelycosauriern. 
Ich habe in Fig. 14 durch eine Kombination vornehmlich der beiden vor- 


zuglich erhaltenen Vorderextremitaten von Op/iacodon mirus (WILLISTON 
1913) und Dimetrodon gigas (GILMORE 1920) das Schema des Autopodiums 


der Pelycosaurier zu veranschaulichen versucht. Ein Vergleich mit Fig. 13 
zeigt, dass eine Anzahl ganz charakteristischer Umwandlungen erfolgt ist. 
Vor allem die schon erwahnte Verschmelzung des r mit dem crp. Das Foramen 


intercarpale wird ferner distal von dem i von einem sehr grossen Centrale 


begrenzt, welches ausserdem mit ca_ und ca artikuliert. Verglichen mit Fig. 
3 


4 
13 zeigt sich ohne weiteres, dass hier eine Verschmelzung des cup mit dem 


cud eingetreten sein muss. Endlich ist das crd ein plattgedriicktes, langliches 


Element geworden; vom Prapollex hat sich noch sein Carpale ca_ erhalten; 
0 


das pi ist langs des u proximalwarts bis zur Ulna hingewandert. Alle Merk- 


male des typischen Reptiliencarpus haben wir damit bereits erreicht, wie sie 
sowohl von den Lacertiliern als auch den Rhynchocephalen festgehalten 


werden und embryonal auch bei den Vogeln wieder auftreten. 


Wodurch diese Veranderungen bedingt wurden, lasst sich heute naturlich nur ver- 
mutungsweise aussagen. Unverkennbar ist eine Verschmalerung des’ Carpus selbst ein- 


getreten, und zwar vor allem auf seiner Radialseite. Vielleicht dass sie durch den Uber- 


gang von der amphibischen, halb aquatischen zur rein terrestrischen Lebensweise, d. h. 
von der Kriech- zur Schiebbewegung veranlasst wurde (vgl. ABEL, 1912). Die ubrigen 
bekannt gewordenen Pelycosaurier (Pal@ohatteria, Varanosaurus, Callibrachion, Casea, 
Trispondylus, Naosaurus etc.) scheinen den gleichen Extremitatenbau wie Ophiacodon 
und Dimetrodon besessen zu haben, doch ist haufig das r noch knorpelig ausgebildet 
gewesen (Pal@ohatteria, Casea). Endlich mochte ich nock einige typische, schon den 
Cotylosauriern zukommende, bei den Pelycosauriern aber stark ausgepragte allgemeine 


Figenschaften der Reptilienhand erwahnen, Einmal die Phalangenformel 2 3 45 3, sodann 
die zunehmende Lange der Metacarpalia vom I. bis zum IV. Samtliche Finger trugen 
starke, ziemlich gleich grosse Krallen. Einzig fur Paleohatteria finde ich bei CREDNER, 
1888, die Angabe, dass Andeutungen ftir starkere Klauen der innersten Finger vor- 


liegen. Auf die eventuelle Bedeutung dieser Erscheinung werde ich noch spater ein- 


zugehen haben und mochte hier bloss noch erwahnen, dass sie bei einem anderen, von 
den Cotylosauriern ausgehenden sterilen Seitenzweige, den Procolophonia, viel starker 
noch ausgebildet war. Sowohl bei Telerpeten (Hvuznr, 1907 und 1920) und Koiloskio- 
saurus (HUENE, 1907), als auch bei Sclervsaurus (SeELEY, 1900) sind der I. und II. 


Finger die starksten und tragen die grossten Klauen. 


Ubergehend zu den Protorosauria treten wir in die ersten Anfange jener 


Entwicklungsrichtung ein, die endschliesslich zum hochspezialisierten Vogel- 


flugel gefthrt hat. Ich habe nach den prachtigen Abbildungen von H. v. 
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Meyer, 1856, in Fig. 15 das Schema der Vorderextremitat von. Protorosaurus 
Speneri zusammengestellt und hoffe damit, bei der grossen Bedeutung, die 
gerade dieser Form fiir unsere Zwecke zukommt, 
die friiheren Angaben und Rekonstruktionen von 
SEELEY, 1887, und CREDNER, 1888, recht wesent- 
lich erganzt zu haben. Alle Untersucher geben 
fiir den Carpus von Protorosaurus neun Ele- 
mente an, von welchen eins, das 7, sehr haufig 
fehlt, dann namlich, wenn es in den Abdrucken 
jiingerer Individuen erst knorpelig ausgebildet 
war. In solchen Fallen bleibt sein typischer Platz 
leer, und zwar ist dann der allergrésste Teil des 
Radiusendes frei, weswegen ich nach den ent- 
sprechenden Verhaltnissen bei allen ubrigen Rep- 
tililen annehmen muss, dass es sich bei diesem 
Elemente wiederum um _ das_ verschmolzene 
rt crp handelte. Auffallig ist das relativ sehr 
klein gewordene i. Distal von ihm liegt wieder 
als grésseres Element das vereinigte cu(p +d), 
und schliesslich schiebt sich das langliche crd 


noch bis zum Carpusrande vor. Die Verhaltnisse 
Schema der Vorder- 
von Protorosaurus. entsprechen also, abgesehen von der auffalligen 
engestellt nach den Ab 


Verkleinerung des i, ganz genau jenen bei den 


Pelycosauriern (vgl. Fig. 14). Dazu kommt aller- 
dings noch, dass das Carpale prepollicis nicht mehr nachzuweisen ist, und 


ebenso scheint das ca, zu fehlen. 


Es haben zwar SEELEY und Crepner fur Protorosaurus funf distinkte Carpalia 
distalia angegeben, doch hat Sre.ry offenbar das «u mit dem ca. verwechselt, und 
CRrEDNER bildet in dem von ihm beschriebenen Waldenburger Exemplar an Stelle des 
u zwei Knochenstiicke ab, die ich bloss fiir die beiden Halften des zerbrochenen 1 
halten kann. Aus Meyers Abbildungen scheint ziemlich sicher hervorzugehen, dass ein 
ca. bei Protorosaurus nicht vorhanden war, und es ist anzunehmen, dass es im ca, 


gangen ist. 


Eine ganz typische Bildung ist aber samtlichen Untersuchern entgangen, 
namlich die Tatsache, dass bei Protorosaurus der innerste Finger der starkste 
ist und die grésste Klaue tragt, trotzdem im ibrigen die Langenverhaltnisse 
der Fingerstrahlen sich nicht verandert haben. Bei den iibrigen Fingern werden 
die Krallen allmahlich nach aussen hin deutlich kleiner und schwacher. Damit 
ist von Protorosaurus bereits ganz markant eine Entwicklungsrichtung des 
Autopodiums eingeschlagen worden, die, wie wir gleich sehen werden, inner- 


1 


halb der Archosauria starker in Erschet tri 
halb der Archosauria immer starker in Erscheinung tritt. 
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Viel primitiver als Protorosaurus ist nach Hurne Aphelosaurus geblieben, so dass 
diese Art noch cher allen Anforderungen entspricht, welche an den direkten Vorfahren 
der Archosauria zu stellen sind. Tatsachlich kann der von Gervats gegebenen Abbildung 
(vgl. HUENE 1907—08) entnommen werden, dass Aphelosaurus noch ein isoliertes ca. 
zukam und die Fingerkrallen von viel gleichmassigerer Grésse waren. Immerhin scheint 
auch bei ihm schon die II. Kralle starker als die ausseren entwickelt gewesen zu sein. 
Nachdem schon frither erwahnt wurde, dass die Rhynchocephalia wahrscheinlich eben- 
falls in der Nahe des Formenkreises der Protorosauria ihren Ursprung nahmen, mag 
in diesem Zusammenhang von Interesse sein, darauf hinzuweisen, dass auch im Auto- 
podium von Sphenodon die innersten Finger etwas starker als die ausseren ausgebildet 
sind (vgl. die Metacarpalia in Fig. 11). Die Rhynchocephalier haben jedoch, wie wir 
ebenfalls schon gesehen haben, teilweise einen anderen Typus des Aufbaues des Carpus 
ausgebildet, wodurch sie sich wieder starker von der hier verfolgten Differenzierungs- 
richtung entfernen. Es scheint somit von allen diesen Formen wirklich Protorosaurus 
am ehesten in die Entwicklungsreihe der spateren Archosaurier hineinzupassen, womit 
auch die allmahliche Verkurzung der gesamten Vorderextremitat gegenuber der Hinter- 


extremitat gut ubereinstimmt. 


Als bedeutsamste Veranderungen, welche gegeniber den Pelycosaunern 
im Autopodum von Protorosaurus autgetreten sind, wollen wir somit die 


zunehmende Verkleinerung des 1, das Verschmelzen des ca_ mit dem ca_ und 
vor allem die starkere Entwicklung der innersten Fingerstrahlen festhalten. 


Tatsachlich lasst sich nun feststellen, dass diese Entwicklungstendenz 


schon bei den primitivsten Archosauriern, den Thecodontia, zu einem ganz 


spezifisch ausgestalteten Extremitatenbau gefithrt hat. Leider ist von keiner 


einzigen hierhergeh6renden Form eine vollstandig erhaltene Hand mit allen 
Carpalelementen bisher gefunden worden. Vielleicht kOnnen wir aber trotz- 
dem durch einen Vergleich der verschiedenen Angaben tuber die erhalten ge- 


bliebenen Reste ihre Zusammensetzung noch ausfindig machen. Ich will zu 


diesem Zwecke zuerst die sog. Pseudosuchia ins Auge fassen, welche bei ihrer 


zentralen Stellung am ehesten noch in der geraden Entwicklungsrichtung zu 


liegen scheinen. Da ist zunachst hervorzuheben, dass bei allen Pseudosuchiern 
die Hand zwar noch fiinf gut entwickelte Fingerstrahlen besitzt, ihre Langen- 


verhaltnisse sich jedoch gegentitber Protorosaurus total verschoben haben. Der 
III. Finger ist nunmehr der langste geworden (Erpetosuchus, Ornithosuchus, 
Aétosaurus, vgl. Newron, 1894, und HuENE, 1914 und 1920), ja zuweilen 
(Scleromochlus) auch schon der 11. Sehr deutlich hat sich bei allen Pseudo- 
sucliern der I, Finger zum starksten mit der gréssten Kralle entwickelt. 


Die Phalangenzahl ist mit Sicherheit nicht festzustellen, sie wies aber sehr wahr- 
scheinlich noch die ursprtingliche Zahl 23453 auf. Die Verhaltnisse im Carpus sind 
leider ganz unsicher festzustellen. Gegenttber Protorosaurus erscheint der ganze Carpus 


verengert worden zu sein, mehrmals ist das « und unter dem Radius ein grosseres Ele- 
ment, wohl das r+ crp, nachzuweisen, Ein bei Ornithosuchus in seiner Nahe gelegenes 
Element zeigt die typische Lage und Form des cu(p-+d) (vgl. Fig. 39a bei HUENE, 
Geschichte der Archosaurier). Endlich wird bei Scleromochlus noch die Anwesenheit 


eines ca, nahegelegt (vgl. Fig. 15, ibidem), so dass sehr wahrscheinlich auch ca,, ca, 
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und ca, vorhanden waren. Ob auch das i und das crd noch vorhanden waren, vielleicht 
knorpelig, ist nicht zu entscheiden. Immerhin scheinen die Verhaltnisse mehr oder 
weniger genau die gleichen wie bei Protorosaurus gewesen zu sein, abgeschen von der 
tiefereifenden Umiinderung, welche die Finger erfahren haben. Es mag hier darauf 
hingewiesen werden, dass bei den Pseudosuchia auch die Hinterextremitat eine ganz 
analoge, starkere Entwicklung der innersten Zehenstrahlen aufweist, zugleich mit einer 
stets zunehmenden Verlangerung der Metatarsalia und des ganzen Beines tberhaupt, 
die zusammen mit dem wohlausgebildeten Sporn des Calcaneus ein stark entwickeltes 
Springvermégen nahelegen. Bezeichnenderweise weist auch die Hinterextremitat von 


Protorosaurus ebenfalls die ersten Anfange der gleichen Adaption auf. 


Was die iibrigen Thecodontia anbetrifft, so liegen meines Wissens iiber 
die Extremitit der Pelycosimia noch keine Angaben vor und diejenige der 
Parasuchier ist unvollstindig und bloss von Mystriosuchus bekannt. Es ist 
aber ganz typisch, dass wir bei Mystriosuchus wieder feststellen kénnen, dass 
Metacarpale I am starksten entwickelt ist. Dagegen ist Metacarpale IV noch 
am langsten, so dass die Parasuchier in diesem, wie iibrigens auch in anderen 
Merkmalen, primitiver als die Pseudosuchier geblieben sind. In ihrer Gesamt- 
heit betrachtet haben somit die Thecodontia die von den Protorosauriern vor- 
bereiteten Verhiltnisse bis zu einem Grade weitergefordert, welcher von nun 
an fiir die Ausgestaltung der Extremitat samtlicher . Irchosaurier bestimmend 
gewesen ist. 

Als einer weiteren Gruppe von ihnen wollen wir uns endlich der Bespre- 
chung des Autopodiums der Crocodilia zuwenden. Es ist sogar zu hoffen, dass 
die Vorderextremitit der Crocodilier in die Zusammensetzung des Carpus der 
primitivsten Archosaurier einen wesentlichen Einblick gestatten wird, da jene 
sehr wahrscheinlich in direkter Linie von diesen abstammen und ihre sekundar 
amphibische Lebensweise zu keinen sehr grossen Veranderungen der uber- 
nommenen Extremititen mehr Anlass geben konnte. Gleichwohl hat diese 
Lebensweise zu einem ganz eigentiimlichen Handbau gefthrt, der vor allem 
durch die sehr starke Verlingerung der Handwurzelknochen charakterisiert 
‘st und eine an die Urodelen erinnernde Streckung des eigentlichen Carpus 
bewirkte. Auf die méglichen Ursachen dieser auffalligen Umanderung, welche 
bereits von HUENE und ABEL diskutiert worden ist, gehe ich nicht naher ein, 
a uns hier bloss der urspriingliche Aufbau des Autopodiums der Archo- 
ier interessiert. 

Es wirde uns aber schr schwer fallen, diesen an Hand der Crocodilier-Extremitat 
lange wir an der durch GrecENBAUR erstmals gegebenen und von spateren 
Forschern weiter ausgebauten Homologie ihrer einzelnen Carpalelemente festhalten 
wollten, Als proximale Handwurzelknochen sind namlich stets das stark verlangerte 
r und « sowie ein pi angegeben worden. Gerade dieses letztere, wie auch die benach- 

-te Stellunge von r und u konnten schwerlich mit den Verhaltnissen bei Protorosaurus 
in Einklange gebracht werden. Tatsachlich ist aber meiner festen Uberzeugung nach bei 
den Crocodilia die Deutung ihrer Carpalelemente cine ganz andere, als wie sie bisher 


1 
aligemein gegeben 


wurde. Von ABEL ist 1919 in der Hand von Caiman das angebliche 
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pi als ein sehr grosses Element abgebildet worden, welches mit dem grossten Teil der 
Gelenkflache der Ulna artikuliert, wahrend das angebliche u etwas kleiner ist und die 
Ulna bloss zu einem geringen Teile bertthrt. Ebenso ist KUKENTHAL schon friher, 1893, 
die Grosse aufgefallen, in welcher das sogenannte pi sich embryonal anlegt. Eigene 
Untersuchungen an Tomistoma, Crocodilus und Alligator haben mich davon tberzeugt, 
dass wirklich die Verhaltnisse so liegen, wie Apet sie abgebildet hat. Der als pi bezeich- 
nete Handwurzelknochen ist z. B. bei Tomistoma betrachtlich grosser als das sogenannte 
“ und artikuliert mit dem grossten Teil der Ulnagelenkflache. Mit dieser steht auf der 
radialen Seite auch das sogenannte r durch einen gut ausgepragten Fortsatz in Verbindung. 
Das angebliche 1 zwangt sich zwischen diese beiden Hauptelemente von der dorsalen 
Seite her bis zur Bertthrung mit der Ulna ein, ist aber gegeniiber den anderen zwei 
Elementen bei Tomistoma ein ganz auffallig kleiner Knochen (vgl. Fig. 16). Es ist klar, 
dass wir im sogenannten r mit seinem ulnarwarts gerichteten Fortsatz ein ganz typisch 
entwickeltes r+ crp vor uns haben; das angebliche pi stellt aber nichts anderes als das 
wirkliche « dar, itber dessen wahre Natur man sich vor allem durch seine palmarwarts 
etwas verschobene Lage bisher hat tauschen lassen. Das bisher als « angesehene Element 
gibt sich endlich, wenn seine Beziehungen zum ca, und ‘ berucksichtigt werden, als 
das cu(p+d) anderer Reptilien zu erkennen. Uber dem r+ crp erscheint ein sehr 
ilaches Element, also ein wieder ganz typisch gelagertes und geformtes crd, und endlich 
sind noch zwei distale Carpalia vorhanden, von welchen das eine mit Sicherheit schon 
nachgewiesen ist, das andere aber als das ca, , ge- 


als das verschmolzene COs, 445 


deutet werden kann. 


Wenn wir nunmehr Fig. 16 mit Fig. 15 vergleichen, so sehen wir, dass 
die ganze Umanderung, welche im Carpus der 
Crocodilia gegenttber jenem von Protorosaurus er- 
folgt ist, darin besteht, dass das schon bei Protoro- 
saurus sehr kleine i vollstandig verschwunden ist. 
Ausserdem haben sich bloss noch die distalen Car- 


palia zu zwei Komplexen vereinigt. Gegeniber den 
Pseudosuchiern hat die Umanderung des <Auto- 
podiums vielleicht lediglich in eben dieser Ver- 


schmelzung der distalen Carpalia und der sekun- 
daren Streckung der proximalen Handwurzel- 
knochen bestanden, so dass im ubrigen alle Merk- 
male der primitiven Archosaurierhand unverandert 
ubernommen wurden. In der Tat kann uns somit 
die Crocodilier-E-xtremitat den gewiinschten Auf- 
schluss uber die urspringlichen Zustande bei den 


sIrchosauriern geben. Speziell sei noch hervorge- 

Fig. 16. Schema der Vorder- 

Extremitét der Crocodilia. 

wicklung der innersten Finger als uraltes Archo-  (Kombiniert nach Kiicken- 

thal, Abel und eigenen Unter- 
suchungen.) 


hoben, dass bei den Crocodiliern die starkere Ent- 


saurier-Erbmerkmal sehr sch6n zum Ausdruck ge- 
langt, wobei, gleich wie bei der Mehrzahl der 
Pseudosuchier, der I1I, Finger der langste ist. Der IV. und V. besitzen keine 
Kralle mehr und weisen schon starke Anzeichen der Reduktion auf. 
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Die Ontogenese der Crocodil-Extremitat ist bis heute noch sehr wenig untersucht 
worden. Wir konnen ihr deswegen keine weiteren Tatsachen fur die Beurteilung der 
Archosaurier-Hand entnehmen. Ausser den kurzen Angaben von Baur, 1885, liegt bloss 
die Untersuchung KtUKENTHALS, 1893, vor, welche meiner Ansicht nach dringend einer 
neuerlichen Uberprifung bedarf, denn sie enthalt z. B. mit Bezug auf die Anlage des 
hier als crd erkannten Elementes Angaben, welche mit den ftir samtliche Reptilien 
geltenden Zustanden kaum in Einklang zu bringen sind, und ebenso bedurfen die Ver- 
haltnisse bei der angeblichen embryonalen Hyperphalangie des IV. und V. Fingers einer 
\ufklarung, weil sie ebensogut lediglich Reduktionserscheinungen der distalen End- 


phalangen der schwacher werdenden ulnaren Finger darstellen konnen. 


Bevor wir auf die Besprechung der Verhaltnisse bei den tbrigen Archo- 
sauriern abergehen, muss es uns klar werden, dass wir mit dem hier fiir die 
Thecodontia skizzierten und durch die Crocodilia bestatigten Aufbau der 
Vorderextremitat primitivster Archosaurier auch die erste Differenzierungs- 
stufe des Vogelfliigels selbst festgelegt haben. Von dieser Ausgangsform aus 
hat er im Anschluss an das sich entwickelnde Flugvermogen ganz sicher eine 
durchaus selbstandige Entwicklung genommen. Wenn ich deshalb die Ex- 
tremitat der sogenannten Dinosaurier auch noch einer kurzen Besprechung 
unterziehe, so muss uns hierbei gegenwartig bleiben, dass wir es bei ihnen 
bloss um parallelle Entwicklungsreihen zu den V6geln mit vielfach konver- 
genten Erscheinungen zu tun haben. Von den Pterosauriern endlich sehe ich 
ganz ab, da ihre Extremitat eine ganz extreme Adaption an die Ausbildung 
eines Patagiumfligels aufweist und mit dem Vogelfliigel auch nicht die 
geringste Ahnlichkeit mehr besitzt. Héchstens ist die Feststellung von In- 
teresse, dass es auch bei den Pterosauriern als Archosauriern wenigstens noch 
zur vollstandigen Reduktion des aussersten V. Fingers gekommen ist (vgl. 
JAEKEL, 1915). 

Der Anschluss an die Zustande bei den Thecodontia ist sowohl bei der 
Extremitat der Saurischia als auch bei jener der Ornithischia durch die je- 
weils altesten und primitivsten Formen ohne weiteres gegeben. Bei diesen 
haben auch noch sicherlich jene Umpragungen stattgefunden, welche bei 
beiden Ordnungen, jedoch ganz unabhangig voneinander, zur Bipedie fuhrten, 
denn die Thecodontia waren noch quadruped. Was zunachst die Saurischia 


anbetrifft, so sehen wir in ihren primitivsten Formen (Thecodontosaurid@ ) 


kleine Dinosaurier vor uns, deren Handbau noch ganz _ pseudosuchierhaft 


geblieben ist. In der enorm grossen Klaue des I. Fingers ist aber bereits die 
ypische Greifhand der Theropoden (Plateosaurus, Anchisaurus, Allosaurus) 

rgebildet. Von den Fingern ist vor allem der I., dann aber auch der II. 
sehr viel starker ausgestaltet als die ubrigen. Von diesen ist jedoch allem 
Anschein nach der III. immer noch der langste der Hand (Thecodontosaurus 
antiguus). Eine ganz eigentiimliche Umanderung scheint mit den zwei ul- 
narsten Fingern vor sich zu gehen, auf welche ich ganz besonders aufmerksam 


machen mdochte. Es nimmt namlich schon bei Thecodontosaurus das Meta- 
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carpale V eine ganz charakteristische, nach aussen abgekehrte Stellung ein 
und beginnt, gegeniiber den Pseudosuchiern, wieder eine etwas starkere Aus- 
bildung aufzuweisen. Dabei wird es zu einem kurzen, aber gedrungenen 
Knochelchen, welches an Dicke das Metacarpale IV wbertrifft (vgl. Fig. 46 
bei HUENE, 1914). Das Extrem dieser Entwicklung erreicht das mc V bei den 
Plateosauriden, worauf speziell JAEKEL, 1915, schon aufmerksam gemacht 
hat. Die Phalangen des V. Fingers werden jedoch gleich wie der ganze IV. 
Finger schwacher, sie kommen aber auch bei den Plateosauriden noch in der 
ursprunglichen Anzahl vor. Die ulnare Reduktion greift fortschreitend vom 
V. auf den IV. Finger tiber, um spater auch noch auf den III. wberzugehen. 
In der Reihe Thecodontosaurus—Plateosaurus wird aber hierbei das mc V 
ausgenommen, welches im Gegenteil sogar wieder eine starkere Ausbildung 


erfahrt. 


Uber den Carpus selbst ist leider nicht viel zu sagen. Bei Thecodontosaurus scheinen 
aber ein typisches r-+crp und getrennte Carpalia distalia, eventuell noch ein cu(p +d), 
vorhanden gewesen zu sein. Da ja auch die Anwesenheit eines “ angenommen werden 
muss, erhalten wir somit den gleichen Aufbau des Carpus wie bei den Pseudosuchiern. 
Ausgehend von diesen Verhaltnissen, wie sie bei den altesten Formen noch festgestellt 
werden konnen, haben die verschiedenen Familien der Saurischia eine im einzelnen 
etwas verschiedene Differenzierung genommen, von welcher ich nur ganz allgemein er- 
wahnen mochte, dass sie stets, selbst bei den sekundar wieder quadruped gewordenen 
Sauropoden, an dem gegebenen Entwicklungsplan mit den zwei starksten, innersten 
Fingern festhalt. Hierbei kommt es sowohl in der Reihe der Calurosauria als auch in 
jener der Pachypodosauria (speziell Theropoden) zur vollstandigen Reduktion des 
V. Fingers (Compsognathid@) und sogar auch des IV. Fingers (Allosaurus fragilis). 
Im Carpus lassen sich bei allen Formen noch einzelne getrennte, proximale und distale 
Elemente nachweisen, so dass es wahrscheinlich ist, dass in ihm, im Gegensatz zu dem, 
was wir bei den Vogeln gesehen haben, keine grossen Veranderungen mehr eintreten. 


Die grosse Ahnlichkeit mit den V6geln im Reduktionsvorgange der 
ulnaren Finger, welche, wie ABEL, 1919, speziell hervorgehoben hat, so auf- 
fallig ist, kann deshalb nur im Sinne einer parallellen Entwicklungsreihe, 
ausgehend von der gleichen Grundlage, gedeutet werden. Sie beweist jedoch 
ebenfalls ganz unzweideutig die Richtigkeit der Homologisierung der Finger 
des Vogelfligels mit dem I. bis III. der Reptilienextremitat. 

Das gleiche kann auch aus der Entwicklung der Extremitat der Ornith- 
ischia abgeleitet werden. Auch bei diesen haben wir zunachst wieder die 
starkere Entfaltung der innersten Finger, welche selbst bei sekundar quadru- 
ped gewordenen Formen (Ceratopsia) nicht ganz verwischt werden konnte. 
Zur ganzlichen Reduktion des V. Fingers scheint es bei keinem Ornithischier 
gekommen zu sein, obwohl die Phalangenreduktion im V. und auch im 
IV. Finger eine betrachtliche sein kann. Die Zusammensetzung des Carpus 


ist gliicklicherweise aus einer ganzen Reihe schéner Versteinerungen mit 


grosser Sicherheit zu erkennen (Camptosaurus, Thescelosaurus, Leptoceratops, 
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Hypsilophodon etc.). Sie ist bei allen Ornithischia sehr gleichformig aus- 
gebildet und weist, wie wir gleich sehen werden, die allergrésste Ahnlichkeit 
mit dem von uns wahrscheinlich gemachten Aufbau der Thecodontier-Hand 
auf. Auch von den Ornithischiern scheint also der urspriingliche Carpus der 
Archosaurier, ohne grosse Veranderungen mehr zu erleiden, ubernommen 


worden zu sein. 


In der proximalen Reihe sind meistens drei grosse, wohlausgebildete Elemente 


gelegen (vgl. Fig. 17). Davon entspricht das unter dem Radius befindliche sicher dem 


y+erp, das unter der Ulna gelegene sicher dem u. Zwischen beide schiebt sich, wie 


bis zur Artikulation mit der Ulna ein. Es ist viel zu gross, um mit dem kleinen 7 von 
Protorosaurus verglichen zu werden und kann somit, da ja das i den Thecodontia 


wahrscheinlich schon bereits fehlte, nichts anderes als das cu(p+d) sein. Damit 


sehen wir genau die gleichen Zustande auftreten, welche auch die Crocodilier auf- 


weisen und die sich in der Ontogenese des Vogelfliigels wiederholen. Dadurch ist 


wirklich mehr als wahrscheinlich gemacht, dass sie alle auf eine gemeinsame Ausgangs- 
form (Pseudosuchia?) zurickgehen miissen. In der distalen Reihe des Carpus sind alle 
Carpalia noch als getrennte Elemente vorhanden, Zustande, wie sie auch fur die 


‘ischia im Gegensatz zu den Vogeln Geltung hatten und offenbar auf die Pseudo- 


suchier zuruckgehen. 


Von allen Ornithischia erregt Hypsilophodon, jene arborikole Form, noch 
unser besonderes Interesse (vgl. HULKE, 1882). Bei Hypsilophodon ist nam- 
lich die Reduktion der ulnaren Finger am weitesten 


mT \ gediehen, wobei eine merkwurdige Ahnlichkeit in 
> I der Formgestaltung und in der Stellung des mc V 
a 


zu den bei Thecodontosaurus und Plateosaurus er- 
wahnten Verhaltnissen auftritt (vgl. Fig. 17). 
: Ferner findet eine Verschmelzung der distalen Car- 
palia zu zwei Komplexen statt, die wahrscheinlich 
als ca, , . und ca, ,,4 gedeutet werden kénnen. Da- 
mit haben wir genau die gleichen Zustande wie bei 
den Crocodiliern und dem embryonalen Vogelfligel 
vor uns. Die Ahnlichkeit mit dem letzteren wird 
sogar noch erhdht durch das Fehlen des crd. Wie 
bei den Pseudosuchia und Crocodilia ist aber der 
IlI.. obwohl schwichste Finger der langste der 
drei radialen Strahlen. Mit Hypsilophodon, dessen 


Vorderextremitat bis in alle Einzelheiten hinein 
dem embryonalen Vogelfliigel ahnlich geworden 
ist, glaube ich die Ubersicht tiber den Handbau der virchosauria abschliessen 
zu kOnnen. 

Wenn wir zusammenfassend noch einmal einen Vergleich zwischen der 


Ontogenese des Vogelfligels und der phylogenetischen Entwicklung der 
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Vorderextremitat jener Reptilienformen, welche wahrscheinlich in der 
Deszendenzlinie der V6gel liegen, durchfiihren, kann somit  tatsachlich 
zwischen beiden die allergrésste Ahnlichkeit festgestellt werden. Ausgehend 
vom Urtypus der Tetrapoden-Extremitat (Fig. 13) finden wir schon bei den 
altesten Reptilien (Fig. 14) die charakteristische und auch im Vogelfliigel 
nachweisbare Verschmelzung des r mit dem crp. Bei den Pelycosauriern tritt 
ferner, ahnlich wie bei den Lacertiliern, die Verschmelzung des cup mit dem 
cud ein, und diesem verschmolzenen Komplexe entspricht auch das im embryo- 
nalen Vogelfliigel nachweisbare, zunachst sehr grosse Centrale ulnare. Auf 
der Stufe der Protorosaurier (Fig. 15) tritt die starkere Entwicklung der 
inneren Finger in Erscheinung, welche zu jener so charakteristischen Aus- 
bildung des Autopodiums fihrte, die fur alle Archosaurier, die Végel mit- 
inbegriffen, von ausschlaggebender Bedeutung gewesen ist. Auch beginnt 
bereits das 7 kleiner zu werden, das spater wahrscheinlich allen Archosauriern 
fehlte und wahrend der Ontogenese des Vogelfliigels ebenfalls schon sehr 
fruh wieder verschwindet. Die Zustande, welche der Extremitat der Theco- 
dontia (spez. Pseudosuchia) zukamen, lassen sich aus dem Aufbau des Auto- 
podiums der Crocodilia ableiten (Fig. 16). Es beginnt die ausgesprochene 
Reduktion des V. und auch des IV. Fingers, so dass der III. zum langsten 
wird, Das 7 ist ganz verschwunden, und die distalen Carpalia verschmelzen 
zu zwei Komplexen, alles Vorgange, die in genau gleicher Ausbildung 
wiederum im embryonalen Vogelflugel verfolgt werden kénnen. Wahrend 
der weiteren phylogenetischen Entwicklung der Archosaurier-Hand ist an- . 
zunehmen, dass das crd ebenfalls ganzlich verschwindet und das cu(p + d) 
mit der Ulna zur direkten Artikulation gelangt (Fig. 17). Auch dieser Vor- 
gang spiegelt sich in der Entwicklungsgeschichte des Vogelfligels wider. Von 
da an, wenn nicht schon friher, mtssen sich aber die verschiedenen Gruppen 
der Archosaurier getrennt haben, um nunmehr eine selbstandige Entwicklung 
zu nehmen. Als interessanter Konvergenzerscheinung zu den entsprechenden 
Zustanden im Vogelfligel miissen wir aber speziell noch der eigentimlichen 
Stellung gedenken, die das mc V bei einzelnen Ornithischia (Hypsilophodon) 
und Saurischia (Thecodontosaurus, Plateosaurus) eingenommen hat, indem 
es sich langs des ulnaren Carpalrandes proximalwarts verschob und sekundar 
sogar wieder eine starkere Ausbildung aufweisen konnte. 

Im Vergleich zu den eben angefithrten Verhaltnissen lasst sich der Aufbau 
des altesten, wirklichen Vogelfligels, jenes von Archdopteryx, unschwer aus 
seiner weitgehenden Adaption an das Flugvermogen erklaren. In Anlehnung an 
die embryonalen Zustande des Vogelfliigels habe ich in Fig. 18 eine Rekon- 
struktion des Skelettes der Archdopteryx-Hand zu geben versucht, ahnlich 
wie dies JAEKEL auf Grund seiner zu ganz ahnlichen Schlussfolgerungen 
gelangenden Untersuchungen (1915) getan hat. Ich weiche aber in manchen 


Einzelheiten von der Rekonstruktion JAEKELS sehr wesentlich ab, die ich 
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nach allem bisher Gesagten nicht naher zu begrinden habe. Im Archdoptery.«- 


Fliigel ist die Reduktion der beiden ulnarsten Finger der Hauptsache nach 


vollendet. Der II. ist nun der langste 
geworden, der I. aber immer noch der 
starkste mit der gréssten Klaue ge- 
blieben. Auch hat sich noch die ur- 
sprungliche Phalangenzahl 2, 3, 4 in 
den drei ersten Fingern erhalten. Da- 
gegen bewirkte die Flugfunktion eine 
enorme Verlangerung der Finger selbst. 
Im Carpus verschmolzen die distalen 
Carpalia zu einem einzigen, bogenfér- 
migen Element, welches aber mit dem 
I. und IJ. Finger noch gelenkig artiku- 
lierte. Vielleicht waren das _plattge- 
druckte cu(p—+-d) und das rudimen- 
tare mu noch vorhanden, deren Entfal- 
tungsmoéglichkeit aber auf jeden Fall 
durch die ulnare Abduktion auf ein 
Minimum beschrankt gewesen ist. Die 
letzten Differenzierungsvorgange des 
Vogeltlugels endlich sehen wir in Fig. 
19 zur Darstellung gebracht. Auch der 
III. Finger beginnt sich nunmehr zu 
reduzieren, der IV. und V, sind ganz 


Schema des Fliigels von Archiop- 


Teilweise nach O. Jaekel.) Die erhal- verschwunden bis auf das umgewan- 
] nte sind weiss, die rekonstruierten 


gezeichnet worden delte und neuerdings starker_ ent- 


wickelte mc V. Das distale Carpalele- 
ment ca,_, verschmilzt mit den mc I, II und III, womit die Bildung des 
charakteristischen Os metacarpi der Vo6gel eingeleitet ist. Das cu(p +d) und 
das u verschwinden ganzlich. Als einzige Handwurzelknochen bleiben im 
rezenten Vogelflugel nur noch das radiale r +- crp und das ulnare mc V ubrig. 
Die phylogenetische Entwicklungsgeschichte des Vogelfliigelskelettes beweist 
somit ebenso deutlich wie die ontogenetische die Richtigkeit der Ansicht, 
welche die drei Finger der Vogelhand mit dem I. bis III. Strahl der Rep- 
tilienextremitat homologisiert und zu welcher von jeher die Beantwortung 


der Streitfrage von palaontologischen Gesichtspunkten aus gefihrt hat. 


Zum Schlusse mochte ich nun noch von ethologischen Gesichtspunkten 


aus die Folgerungen erwahnen, welche aus der embryologischen und phylo- 
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genetischen Entwicklung des Vogelfliigelskelettes gezogen werden k6énnen. Ich 
hoffe damit einen Beitrag zur heissumstrittenen Frage zu liefern, auf welche 
Art und Weise die Vorfahren der Vogel 
das Flugvermégen erworben haben. Da, 
wie wir gesehen haben, die starkere Aus- 
bildung der inneren Fingerstrahlen schon 
von den Prolorosauria an ausschlaggeben« 
gewesen ist fur die Entwicklung der Hand 
samtlicher Archosaurier, glaube ich, dass 
das Hauptgewicht der Frage auf die Er- 
klarung dieser eigentiimlichen Differenzie- 
rung zu verlegen ist. Da letztere, wie eben- 
falls erwahnt wurde, gleicherweise in der 
hinteren Extremitat auftritt, kann sie uns 
vielleicht auch die Frage entscheiden 
helfen, ob wir die V6gel wirklich von 
bipeden, terrestrischen (vgl. Osporn, 
lig.c. int. 
Nopcsa, Broom, HEILMANN) 
oder eher von kletternden, arboricolen 
Formen (vgl. ABEL, JAEKEL) abzuleiten 
haben. Zunachst wollen wir die einfache 


Folgerung feststellen, dass eine starkere Fig. 19. Schema des rezenten Vogelfliigels 
auf jugendlichen Stadien. (Anas.) lig.c.int. 


usbildung der inneren Fingerstrahlen compl 


selbstredend durch eine starkere funktio- 
nelle Beanspruchung bedingt sein muss. Die Frage ist demnach die: welches 


sind die Bedingungen, die zu einer starkeren Beanspruchung des Autopodium- 
Innenrandes fuhren? 


Soweit sich aus analogen Vorgangen bei heute lebenden Formen erschliessen lasst, 
trifft eine solche Beanspruchung hauptsachlich unter drei Bedingungen ein: einmal 
bei vorwiegend grabender, zum anderen bei amphibischer und endlich bei arboricoler 
Lebensweise (vgl. teilweise auch ABEL, 1912). Von der grabenden Lebensweise konnen 
wir von vornherein absehen, denn sie wird noch von vielen anderen Umanderungen des 
Korpers begleitet, welche fiir die primitivsten 4rchosaurier durchaus nicht nachgewiesen 
werden kénnen, Viel eher konnte schon die amphibische Lebensweise in Betracht fallen, 
die auch tatsachlich schon fir die Pseudosuchia vorausgesetzt wurde (vgl. HUENE, 1914). 
Es wird auch sehr schwer sein, diesbeziiglich eine Entscheidung zu fallen, weil eine 
halb aquatische Lebensweise ftir einzelne Pseudosuchier (Stegomus) sehr wahrscheinlich 
und fiir ganze Gruppen anderer primitiver Archosaurier (Parasuchia, Crocodilia) typisch 
ist. Dabei ist aber stets der Vermutung Raum gegeben, dass alle diese Formen erst 
sekundar zur amphibischen Lebensweise tbergingen. Meiner Meinung nach ist es aber 
auch nicht so wesentlich, hier eine Entscheidung zu fallen, weil die amphibische Lebens- 
weise mit Bezug auf ihre funktionelle Beanspruchung der Extremitaten, abgesehen 
von ihrer Verwendung zur einfachen Lokcmotion auf dem festen Lande, ahnliche 
Bedingungen schafft wie die arboricole und sehr haufig durch direkte Ubergange mit 
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dieser verbunden ist (vgl. Periophthalmus, arboricole Amphibien etc.). Wie noch heute 
z. B. an den Urodelen beobachtet werden kann, werden die Extremitaten zur eigentlichen 
Schwimmbewegung kaum benutzt, abgesehen von gelegentlichen Ruderstossen der 
Hinterbeine. Dagegen finden sie eine vielseitige Verwendung beim Hindurchklettern 
durch das Gewirr der Wasserpflanzen, vor allem aber beim Erklimmen oft auch der 
steilsten Uferbéschungen beim Heraussteigen aus dem Wasser. Damit ist gerade durch 
die amphibische Lebensweise eine spezifische Verwendung der Extremitaten zum Klet- 
tern gegeben: und das Klettern ist es nun, welches zu einer starkeren Beanspruchung 
der inneren Finger, unter gleichzeitiger Entlastung der ausseren, fuhrt. Tatsachlich ist 
ja auch bei allen Amphibien die vollstandige Reduktion des V. Fingers der Hand ein- 
getreten. Wenn ferner an die typischen Vegetationsbilder der permo-carbonischen 
Sumpflandschaften erinnert wird, mit den dichten, direkt aus dem Wasser aufstrebenden 
Baumstammen der Calamiten, Sigillarien, Baumfarne etc., ist die Folgerung wirklich 
naheliegend, dass fiir viele amphibisch lebende Tetrapoden jener Zeit der Ubergang zu 
einer arboricolen Lebensweise ein sehr Ieichter gewesen sein muss. Dennoch glaube ich 
nicht, dass wir dem Vorfahren der Archosaurier eine amphibische Lebensweise zu- 
sprechen miissen, deswegen nicht, weil Proforosaurus, ausser jener auffallenden Diffe- 
renzierung der inneren Finger von Hand und Fuss, im ubrigen doch die charak- 
ieristische Schiebeextremitat der diapsiden Reptilien aufweist. Diese ist vor allem durch 
lie Langenverhaltnisse der einzelnen Strahlen gekennzeichnet, von welchen der IV. 
Finger stets der langste ist, und kommt nur den rein terrestrischen Reptilien in typischer 
\usbildung zu. Wie bereits mehrmals erwahnt wurde, tritt dieses Langenverhaltnis 


embryonal auch bei den Vogeln noch sehr deutlich zum Vorschein. 
Die starkere funktionelle Beanspruchung des Autopodium-Innenrandes 
muss demnach beim Vorfahren der Archosaurier auf eine Extremitat ein- 


gewirkt haben, welche durchaus der terrestrischen und _ selbstverstandlich 


quadrupeden Lokomotion angepasst war, und als unmittelbare Veranlassung 


zu dieser starkeren Beanspruchung kann bloss noch eine arboricole Lebens- 

weise dieses Vorfahren angenommen werden, welche zur intensivsten Ver- 

wendung der Extremitaten zum Klettern fithren musste. Die Analogie zur 

amphibischen Lebensweise ist jedoch durch die bei beiden bedingte Ver- 
wendung der Extremitaten zum Klettern gegeben. 

Klettern in den Baumen selbst haben wir scharf zwischen dem Krallen-, 

und Hangeklettern zu unterscheiden (vgl. ApeL, 1912). Fur ein Tier 

us, welches von der terrestrischen zur arboricolen Lebensweise uberging, 

das Krallenklettern, wie wir es heute noch bei vielen Lacertiliern beop- 

in Betracht. Wie ich andernorts, 1917, naher auszufthren versuchte, 

gerade durch das Krallenklettern in erhohtem Masse jene Bedingungen 

zu einer starkeren Entwicklung der innersten Fingerstrahlen und zur 

Reduktion der ausseren fihren. Die gleichmassig gerundeten Aste und 

fur die kletternde Extremitat eine von der Korpermediane nach aussen 

Unterlage, welche unbedingt zu jener typischen Ausbildung des Auto- 

podiums ftthren muss, die uns erstmals bei den Protorosauria entgegentritt. Ob die ahn- 

liche Entwicklung der Extremitat bei den Procolophonia und den Rhynchocephalen auf 

ahnliche Weise zu erklaren ist, oder aber viel cher vielleicht durch eine grabende Verwend- 

ung der Hande und Fisse (vgl. auch die Chelonia), ist eine Frage, welche uns hier nicht 

naher beruhrt. Dagegen soll hervorgehoben werden, dass beim Krallenklettern ein Um- 
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klammern der Zweige absolut nicht stattfindet, dass also die arboricole Lehensweise 
nicht unter allen Umstanden zu einer Oppositionsstellung des I. Fingerstrahles fuhren 
muss. Tatsachlich spricht denn auch die embryonale Anlage des Hallux im heutigen 


typischen Zangenfusse der Vogel daftir, dass seine Rttckwartsdrehung nur ganz all- 


mahlich vor sich gegangen ist. Ich erwahne dies deshalb, weil haufig eine opponier- 


bare I. Zehe als Charakteristikum der arboricolen Lebensweise der Vorfahren der 
Dinosaurier und der Vogel namhaft gemacht worden ist (vgl. ABEL), wahrend yon 
anderer Seite (HUENE) gerade die urspriingliche Oppositionsstellung des Hallux und 
damit auch die arboricole Lebensweise jenes Vorfahreni bestritten wird. Meiner Meinung 
nach ist auch tatsachlich bei den sogenannten Dinosauriern ein ausgesprochen opponier- 
barer Hallux nicht nachweishar, welche Tatsache aber, wie eben erwahnt wurde, absolut 
kein Argument gegen die arboricole Lebensweise ihrer Vorfahren sein kann, da durch 
diese auf der Stufe des Krallenkletterns eine Ruickwartsdrehung der I, Zehe gar nicht 
veranlasst wurde. Ausschlaggebend ftir die arboricole Lebensweise ist dagegen die star- 
kere Entwicklung der inneren Hand- und Fussstrahlen. Auch das Spring- und Laufbein 
der Dinosaurier und Vogel spricht nicht gegen dic arboricole Vorstufe, sondern eher 
dafur. Denn von jedem arboricol werdenden Tiere vom Habitus der Reptilien musste 
neben der Vervollkommnung des Klettervermogens auch die Aushildung eines hohen 
Springvermogens als unerlassliche parallelle Adaption erstrebt worden sein. In der Tat 
sind bei Protorosaurus auch in dieser Hinsicht die ersten Anzeichen nachweisbar in der 
starken Langenzunahme der ganzen Hinterextremitat, der grossen Verlangerung der 
Metatarsalia, im Sporn des Calcaneus etc. Bis zur Stufe der Pseudosuchier entwickeln 
sich diese Merkmale zu einem typischen, machtig entwickelten Springbeine weiter, 
und dieses Springbein nun mochte den Anlass zur Ausbildung der Bipedie bei 
diesen beiden Archosaurier-Gruppen gegeben haben, denn es ermoglichte ohne 
weiteres die gelegentliche Aufrichtung des Korpers, ahnlich wie es noch heute 
bei ecinzelnen arboricolen Agamen und auch bei den Phalangeriden, Leporiden, 
Dipodoiden etc. heobachtet werden kann. Doch ist die Bipedie bei den Dinosauriern 
und bei den Vogeln unabhangig voneinander ausgebildet worden und stellt lediglich 
eine Konvergenzerscheinung dieser Formengruppen dar. Diese Uberlegungen  stehen 
auch tatsachlich mit den bisherigen palaontologischen Befunden in Einklang. Denn 
trotzdem die Verwandtschaftsbezichungen der Vogel im einzelnen bald eher zu den 
Ornithischia (vgl. HUENE), bald aber eher zu den Saurischia (vgl. Broom, ABEL) 
hinzuneigen scheinen, steht heute doch so viel fest, dass sie weder von den einen 
noch von den anderen abgeleitet werden konnen, es sei denn, dass wir bis zu 
ihren altesten und primitivsten Vertretern zuruckgreifen, Diese sind aber auch 
fur die Dinosaurier quadrupede, pseudosuchierahnliche Formen gewesen und_ nicht 
bipede, aufrechtgehende Reptilen. Die laufende, bipede Pro-Avis Nopcsas, 1907, ist 
somit sicher nicht aufrecht zu erhalten, auch nicht nach den Ausfuhrungen 
HEILMANNS, dessen bipeder, an einem Baumstamm hinaufkletternder Urvogel bei 
der dargestellten Konfiguration der Hinterbeine ein Ding der Unmoglichkeit 
genannt werden muss (vgl. seine Rekonstruktion der Pro-Azvis). Die pseudosuchierahn- 
lichen Vorfahren der Vogel konnen aber auch keine Steppenspringer gewesen sein, 
wie HvENE meint, weil diese Annahme uns in keiner Art und Weise die merkwurdigen 
Langenverhaltnisse der Fingerstrahlen von Hand und Fuss erklaren kann, Somit bleibt 
wirklich nur die arboricole Lebensweise ubrig, welche, wie ich wahrscheinlich zu machen 
versucht habe, ebenso leicht die starkere Entwicklung der inneren Fingerstrahlen als 
auch die .\ushildung machtiger Sprungbeine erklart. Endlich kommt als ausschlaggeben- 
des Moment hinzu, dass der Erwerb des Flugvermogens unter anderen Bedingungen, 


als sie durch das Leben auf Baumen gegeben sind, ganz undenkbar ist. Es haben des- 
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auch die meisten Forscher, auch jene, welche dic Vogel von terrestrischen Vor- 
fahren ableiten wollen (Osporx, Huenr, sich endschliesslich doch ge- 

ungen gesehen, fur den Erwerhb des Flugvermogens eine arboricole Zwischenstufe 
anzunechmen. Aus dem Umstand jedoch, dass bei den Vogeln nicht wie bei anderen 
arboricolen und nachher flugfahig gewordenen Tieren cin Patagium entwickelt wurde, 
sondern das fiir sie charakteristische Federnkleid, schlossen speziell Norcsa und nach 
ihm HeI_LMANN, dass es die schon ausgebildete Bipedie des Vogelvorfahren war, welche 
die Entwicklung eines Patagiums verhinderte. Denn selbstverstandlich ist cine Flughaut, 
die sich zwischen typischen Laufbeinen und den \ orderextremitaten ausspannen musste, 
undenkbar. Dass die Bipedie aber hierbei nicht in Frage kommen kann, soll nicht mehr 
wiederholt werden.’ Dagegen sind es gerade alle jene Merkmale, welche soeben fur den 
icolen Vorfahren der Vogel wahrscheinlich gemacht wurden, die ebenfalls gegen 
die Entwicklung cines Patagiums sprechen, So vor allem dic typischen Springbeine, 
deren Funktion ebensowenig durch eine gespannte Flughaut behindert werden konnte 
Sodann das Krallenklettern an und fir sich, dem eine Flughaut ebenfalls hinderlici 
esen ware sowie eine Reihe weiterer Umstande, welche ich 1O17 des naheren aus- 
Hinweis darauf begnugen kann 


dass ich mich hier mit dem 


Die phylogenetische Entwicklung des Vogelfligels scheint mir somit, 
von ethologischen Gesichtspunkten aus betrachtet, folgendermassen vor sich 
gegangen zu sein. Auf der Stufe der Protorosauria ist der eidechsenartige Vor- 
ahre der Végel von der terrestrischen zur arboricolen Lebensweise wuber- 
segangen. Durch diese ist der fiir alle .Irchosaurier so bezeichnende Hand 
und Fussbau ausgebildet worden, wobei im speziellen die hintere [-xtremitat 
sich immer mehr zum typischen Springbeine weiterentwickelte. Damit waren 
schon fruhzeitig die Vorbedingungen fiir den Erwerb des Flugvermogens 
gegeben, das auch, solange die Konfiguration der Extremitaten der Aus- 
bildung eines Patagiums nicht hindernd im Wege stand, tatsachlich durch 
die Entwicklung einer Flughaut erworben wurde (Pterosauria). Spater, bet 
noch ausgepragterer Differenzierung der Springbeine und eventuell durch die 
\ufrichtung des Korpers, war die Ausbildung eines Patagiums nicht mehr 


moglich und es kam zur Bildung der fir die V6gel charakteristischen Federn 


und des typischen Vogelfliigels. Die Aufrichtung des Korpers infolge der 


der Existenzberechtigung der ,running Pro-Ayis” halt Norpcsa noch 1917 test 


uhrt unter anderem zu ihren Gunsien an, dass die Metatarsalia der Vogel in ihrer 
Entwicklung den gewiss wichtigeren Fligelknochen weiter vorgeschritten sind. Embryonal 
ist aber das gerade Gegenteil festzustellen. Der Vergleich der Dinosanrier mit den 
sollte endlich, nachdem seit Fiirerincer cinwandsfrei festgestellt ist, dass dic 


Ratiten von flugfahigen Vogeln abstammen, aufgegeben werden. Das Gleiche gilt auch 
lie ausgestorbenen flugunfahigen Formen der Kreide und des Eocans. Dass alle 
diese Formen unter anderen sehr viele recht primitive Merkmale aufweisen, beweist 
dass sie schon sehr frithzeitig sich von den carinatenartigen Stammformen alb- 
getrennt haben, um sich ganz einseitig entweder der terrestrischen oder der aquatischen 
ebensweise anzupassen. Wenn schon ein Vergleich der Dinosaurier mit primitiven 
6geln durchgefuhrt werden soll, so kann dies bloss mit ciner flugfahigen Form ge- 


schehen, als welche bis heute einzig Archaopteryx in Betracht kommen kann 
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machtig entwickelten Springbeine fithrte ausserdem zu verschiedenen Malen, 
aber stets ganz unabhangig voneinander, zur Bipedie. Einmal, wie eben schon 
erwahnt, bei den V6geln durch ihren Erwerb des Flugvermégens, dann aber 
bei den Saurischia durch ihre Riickkehr zur terrestrischen Lebensweise und 
endlich bei den Ornithischia aus ahnlichen Griinden (vgl. die Analogie zu 


den Phalangeriden und Dipodoiden). 


Die immer starker sich auspragende Umwandlung der Vorderextremitat 
zum Ilugorgan und die Aufrichtung des Kérpers haben im Vogelfliigel noch 
eine Keihe von Umgestaltungen zur Folge gehabt, die deutlich in seiner Onto- 
genese sich widerspiegeln und zum Schlusse noch kurz berthrt werden sollen. 
Vor allem wird die Vorderextremitat mehr und mehr ihrer urspriinglichen 
Kletterfunktion entfremdet, vielleicht durch die immer langer werdenden 
Schwungfedern, vielleicht durch die endgultige Aufrichtung des Korpers 
selbst. Auf jeden Fall konnte die mit langem Iederbesatz versehene Vorder- 
Extremitat nicht mehr wie fruher in der Ruhe einfach yom Korper abstehen, 
sondern musste angezogen und zusammengelegt werden. Genau das gleiche 
erforderte ja auch das Ausholen des Fligels bei jedem aktiven Fligelschlag, 
und so sehen wir denn eine tiefgreifende Umwandlung des Handgelenkes sich 
vollziehen. War seine Bewegungsrichtung fruher vornehmlich eine dorso- 
palmare gewesen, so verwandelt sie sich jetzt in eine dazu senkrechte und 
hauptsachlich gegen die Ulna gerichtete. Der ulnare Carpusrand wird nun 
zum Winkel des neuen Gelenkes, wodurch ohne weiteres fur die in diesem 
Winkel gelegenen [lemente eine zunehmende Beengung ihrer Entwicklungs- 
moglichkeit sich ergibt. Die ersten Wirkungen der ulnaren Abduktion, wie 
wir sie schrittweise wahrend der Ontogenese des Vogelfligels haben ver- 
folgen konnen, treten auf. Der V. und auch der IV. Finger, welche schon 
an und fir sich schwacher entwickelt waren, werden reduziert und ebenso 
das uw und das cu(p+d) ganzlich zum Verschwinden gebracht. Durch die 
Verdrangung der 1m neuen Gelenkwinkel gelegenen Federn kommt es aber, 
wie ich andernorts (1917) ausfuhrlich beschrieben habe, zur Ausbildung der 
fiir alle primitiven Vogelarten so charakteristischen Diastataxie der Flugel- 
pterylose. Gleichzeitig erfahrt auch, als vornehmster Beugemuskel des neuen 
Gelenkes, der Musculus flexor carpi ulnaris eine viel starkere Entwicklung, 
und diesem Umstande nun ist es wohl zuzuschreiben, dass das mc V_ nicht 
ganz reduziert, sondern im Gegenteil sogar zu einer neuerlichen, starkeren 
KEntfaltung angeregt wird. Denn die dem Flexor carpi ulnaris entsprechende 
Muskelgruppe inseriert schon bei den Urodelen, dann aber vor allem bei den 
Reptilien langs des ulnaren Aussenrandes des Carpus, um endschliesslich 
speziell an der Basis des mc V sich festzuheften. Bei den Vogeln aber ist der 
Flexor carpi ulnaris mit sehr starker Endsehne am sogenannten Os carpi 
ulnare angeheftet, welcher Knochen tatsachlich, wie wir gesehen haben, der 
Basis des mec V entspricht. Ahnliche Ursachen haben vielleicht auch der bet 
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Plateosauriden und Hypsilophodon nachgewiesenen Umgestaltung und Lage- 
veranderung des mc V zugrunde gelegen. So erreichen wir allmahlich jene 
Zustande, welche der Fligel der .Irchiopteryx aufwies. Das Carpalgelen 
zeigt immer mehr die Tendenz, nur noch zwei Gelenkflachen auszubilden. 
die eine fur die Bewegung des Carpus gegeniitber Radius und UlIna, die andere 
fur die Bewegung der miteinander verschmolzenen Finger gegentiber dem 
Carpus (vgl. Figg. 18 und 19). Die zwischen den beiden Gelenkflichen 
gelegenen Carpalelemente erfahren eine immer starker werdende Kompression, 
bis endlich an ihrer Stelle nur noch das Ligamentum carpi internum wbrig- 
bleibt, welches heute die beiden Gelenkflachen des Radius und der Ulna von 
jener des Os metacarpi trennt. Damit glaube ich, dass die Ientwicklung, 
welche der Vogelfligel durchlaufen hat, auch vom ethologischen Standpunkt 
aus, in seinen Grundziigen wenigstens, klargelegt ist. Fiir die Verfolgung 
seiner weiteren Entwicklung in die mannigfaltigen Formen und Ausbildungs- 
typen, welche er heute bei den verschiedenen Vogelfamilien aufweist, ver- 
weise ich auf meine friheren Ausfihrungen (1917). 


Als wichtigste Schlussfolgerungen der vorliegenden Untersuchungen 
stelle ich damit nochmals fest: 

1. Alle Untersuchungen, die embryologischen, vergleichend-morpho- 
logischen, palaontologischen und ethologischen, ergeben das gleiche Resultat 
hinsichtlich der Homologien der drei Fingerstrahlen des Vogelfligels. Sie 
entsprechen dem IL, Il. und III. Finger anderer Tetra- 
po den 

2. Die embryonale Anlage des Vogelfliigels entspricht auch heute noch 
vollstandig dem Typus der Reptilienextremitiat. 

3- Die Umanderungen, welche der Vogelfliigel wahrend der Ontogenese 
erleidet, entsprechen stufenweise genau den Adaptionen, welche wir aus 
ethologischen Griinden, aus der arboricolen Lebensweise und aus dem Erwerb 
des Flugvermogens des Vogelvorfahren, gefolgert haben. 

4. Von palaontologischen Gesichtspunkten aus kann nachgewiesen wer- 
den, dass samtliche Archosaurier (Vogel, Ornithischia, Saurischia, Ptero- 
sauria, Crocodilia und Thecodontia) aut eine gemeinschaftliche Ausgangs- 
form zuriickgehen. Der Bau der Extremitit dieser Ausgangsform (Protoro 
sauria und Pseudosuchia) ist ein ganz typischer, infolge der starkeren Ent- 
wicklung der inneren Fingerstrahlen. Er legt es nahe, dass der Vorfahre simt- 
licher Archosaurier arboricol gewesen ist. 

5. Speziell fir die Vogel kann nur eine Herkunft von arboricolen, klet- 
ternden und springenden Vorfahten und nicht von terrestrischen., bipeden 


und cursorischen Formen angenommen werden. 
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Zum Schlusse habe ich noch die angenehme Pflicht, Herrn Professor 


Dr. K. HescneLer meinen herzlichsten Dank auszusprechen fiir sein liebens- 


wurdiges Entgegenkommen, welches er mir bewiesen hat. Durch seine Er- 


laubnis habe ich mich der reichlichen Hilfsmittel des zoologischen Labora- 


toriums und des zoologischen Museums der Universitat Ziirich bedienen 


kénnen, wodurch erst die Durchfithrung der vorliegenden Untersuchungen 


ermoglicht wurde. 


Zurich, im Mai 1921. 


Verzeichnis der im Texte und in den Abbildungen 


benutzten Abkurzungen. 


ce = Centrale. cu(p-+-d) = Centrale ulnare proximale 
ea = Carpale distale. plus distale. 
ca, = Carpale prepollicis. = Humerus. 
cr = Centrale radiale. i = Intermedium. 
crd = Centrale radiale distale. me = Metacarpale. 
erp = Centrale radiale proximale. pi = Pisiforme. 
cr(p +d) = Centrale radiale proximale Pp = Prapollex. 
plus distale. R = Radius. 
cu = Centrale ulnare. r = Radiale. 
cud = Centrale ulnare distale. U = Ulna. 


eup = Centrale ulnare proximale. “u = Ulnare. 
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FUNDGESCHICHTE. 


1. Die erste Nachricht von dem Funde eines Zahnes, den O. C. MArsH 


mit einigen anderen Resten unter dem Namen Desmostylus hesperus beschrieb 


(1), stammt aus dem Jahre 1888. Die Reste sollten nach der Angabe des 


Sanmlers aus Alameda County in Californien stammen und zusammen init 


Morotherium, Mastodon, einem Kamel und einer oder mehreren Arten von 


I:quiden gefunden worden sein. MArsn war der Meinung, dass nach diesen 


Begleitfunden das Alter von Desmostylus hesperus als Pliozan anzusehen set. 


J. C. Merrtam hat spater (2) dargelegt, dass die Type von Desmostylus 


hesperus durch einen Irrtum des Sammlers mit den Resten von pliozanen 


Pferden, Kamelen und Xenarthren vermengt worden sei und dass sie nicht aus 


Alameda County, sondern aus Contra Costa stammen durfte. Das Alter des 


Fundes wird von MerrtaM auf untermiozan geschatzt. 


Acta Zoologica 1922. 
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2. Im Jahre 1897 brachte der Resident von Yunomachi bei Matsue in 
Provinz von Izumo, Herr S. Ito, einen Zahn in die Universitat von Tokio, 
‘yon S. Yosnrwara und J. Iwasaki (3) beschrieben und abgebildet wurde. 
Fundort dieses Zahnes liegt in der Nahe von Yunomachi. 
Im Jahre 1808 gelangte der Schadel eines grossen fossilen Saugetiers, 
narinen, ktistennahen Ablagerungen bei Togari in Kanigori, Provinz 
gefunden worden war, in die Sammlung der Universitat Tokio. Er 
‘de von S. Yosuiwara und J. Iwasakr 1902 (3) beschrieben und abge- 
Ildet. Reproduktionen der Oberansicht des Schadelfragmentes und der 
Backenzahne habe ich 1914 und 19019 nach dieser Originalmitteilung gebracht 
sleichen Fundorte, an dem das grosse Schadelfragment zum 
Vorschein gekommen war, fand S. YosHiwara spater noch einen isolierten 
Backenzahn, der offenbar derselben Art angehorte. 
Im Anschlusse an eine kurze Mitteilung tiber den Fund des "New 


Fossil Mammal” aus Japan, die H. F. Ossorn 1002 verdffentlichte (6), teilte 


i 


J. C. Merriam mit, dass seit der ersten, von O. C. Marsn (1) bekannt 


achten Entdeckung von Desmostylus hesperus weitere Zahne im Tertiar 

liforniens und Oregons zum Vorscheine gekommen seien. 
Der erste dieser Funde stammt aus dem Canoes Canon in Californien, 
usse des Mt. Diablo an den Abhangen an der Westseite des Unterendes 

San Joaquin-Tales. Er befindet sich im Museum des California State 

ing Bureau. 

Der zweite der von J. C. Merriam 1002 erwahnten Zahnfunde von 
smostylus hesperus stammt aus der Gegend von San José in Californien. 
befindet sich im Museum der Universitat von Californien. 

Der dritte von J. C. Merriam (6) erwahnte Zahn ist unbekannten 

stammt aber wahrscheinlich auch aus dem Miozan Californiens. 
befindet sich in der Sammlung der Academy of Sciences in Californien. 

8. Der vierte von J. C. Merriam (6) angefuhrte Zahn stammt aus der 
Yaquina-Bay in Oregon und gelangte zuerst in die Sammlung von Professor 

DON, befindet sich aber gegenwartig nach einer Mitteilung von O. P. Hay 
- Sammlung der Universitat von Oregon. (Abgebildet bei O. P. Hay, 
58, Fig. 3, 4). 

g. Ein weiterer Backenzahn von Desmostylus hesperus wurde in mari- 
nen Miozanbildungen von La Panza, San Luis Obispo County, Californien, 
entdeckt, wie J. C. MERRIAM 1908 mitteilte (8). 

10. Der sechste Zahn, der im Bereiche der Pazifischen Kuste der Verei- 
nigten Staaten Nordamerikas gefunden wurde, seitdem O. C. MARSH seine 
erste Mitteilung ttber Desmostylus veroffentlicht hatte, stammt aus marinen 


Miozanbildungen von Santa Ana, Orange County, Californien (8). 
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11. Zahlreiche Zahnfragmente von Desmostylus entdeckte Mr F. M. 
ANDERSON nOrdlich von Coalinga im westlichen Teile des Joaquintales, also 
wahrscheinlich an derselben Fundstelle wie der des Exemplars 5, wortber 
J. C. Merriam berichtet (2). 

12. Weiter sudlich von der Fundstelle der Exemplare 11, aber gleich- 
falls an der Westseite des Joaquintales, wird von Mr. F. M. ANDERSON ein 
Fund von Desmostylus in der Gegend von Devil’s Den angegeben (2). 

13. Ronert ANDERSON und R. W. Pack entdeckten in der Gegend nord- 
lich von Coalinga verschiedene Reste von Desmostylus, unter denen nach J. C. 
MERRIAM (2) besonders ein gut erhaltener Backenzahn (1. c., Fig. 1a, 1b) 
sowie das Bruchstuck eines Stosszahnes hervorzuheben sind. 

14. Im Jahre 1916 fand Miss M. Ecerton (Victoria) an der schwer 
zuganglichen Sandsteinkuste bei der Mtndung des Coal Creek, Sooke, dem 
sogenannten Otter Point auf Vancouver Island, einen Backenzahn von Desmo- 
stylus, der in das Provincial Museum of Natural History von Victoria 
(British Columbia) gelangte und im Report dieses Museums ftir 1916 abge- 
bildet und beschrieben wurde (9). 

15. Im Sommer 1g21 entdeckten IRA E. ConNWALL und CONNELL bei 
ihren weiteren Forschungen im Bereiche der in das Meer ausstreichenden 
Auitschltisse der Sooke Formation auf Vancouver Island einen weiteren, sehr 
gut erhaltenen Backenzahn von Desmostylus, wovon mich Herr Ira E. Corn- 
WALL (Victoria, Kanada) in einem Schreiben vom 11. Marz 1922 unter 
Beischluss photographischer Abbildungen verstandigte. Auch dieser Zahn 
befindet sich jetzt im Provincial Museum zu Victoria. Uber die beiden Bac- 
kenzahne von Desmostylus aus der Sookeformation in Vancouver Island be- 
richtete A. Smith Woopwarp in einer kurzen Notiz in den Proceedings 
der Geol. Soc. London (Sitzung vom 8. Marz 1922), pag. 57—58. 

16. Weitaus der wichtigste Fund ist jedoch der vorziiglich erhaltene 
Schadel, der von Herrn J. G. Crawrorp, Albany, Oregon, an der Miindung 
des in die Yaquina Bay einfliessenden Spencer Creek, acht engl. Meilen siidlich 
von der Fundstelle der von Prof. Connon (10) beschriebenen Desmatophoca 
oregonensis im Jahre 1907 entdeckt wurde und der sich jetzt im United 
States National Museum zu Washington befindet. O. P. Hay (7) hat ihn 
eingehend im Jahre 1915 beschrieben. 

i7. Vom gleichen Fundorte wie der Schadel aus der Yaquina Bay 
stammt noch ein von O. P. Hay beschriebener und jetzt gleichfalls im 
Nat. Mus. zu Washington befindlicher kleiner Backenzahn, der wahrschein- 
lich einem anderen Individuum angehGrte (O. P. Hay, l. c., Pl. 58, Fig. 5, 6). 

18. Wahrend der Drucklegung der vorliegenden Abhandlung erfuhr 
ich durch Herrn Mag. Torsten RincGstr6m anlasslich seines Besuches in 
Wien von der Publikation weiterer Funde von Desmostylus im Miozan 
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ns. In dieser Mitteilung? behandelt H. Matsumoto die Frage der 
rphologie, Palaobiologie und Systematik von Desmostylus und _ schliesst 
der herrschenden Ansicht an, dass Desmostylus in die Gruppe der 
nen einzureihen sei. 

Der von Hay (1915) aufgestellte Speziesname ftir die japanische Art 
tylus Watasei) kann nicht beibehalten werden, da TokuNnaca und 
fiir diese Art schon ein Jahr vorher den Namen Desmostylus 
japonicus Tok. et Iwas. aufgestellt hatten (Journal of the Geol. Soc. Tokyo, 

XXL, 1914, pag. 33). 
Die von mir im folgenden betonte Aehnlichkeit zwischen Desmostylus 
Hippopotamus wird schon von H. Matsumoto (I. ¢., pag. 70) hervor- 
vehoben: sie liegt in der Richtung der Stosszahne des Oberkiefers und 
Unterkiefers und daraus leitet H. Matsumotd den Schluss auf eine gleich- 
artige Art der Nahrungsaufnahme ab. Als Hauptnahrung von Desmostylus 
hetrachtet H. Matsumoto hartere Pflanzen, als es die rein marinen Algen 


darstellen wiirden und sucht wahrscheinlich zu machen, dass das Tier an 


el] 
len Ufern von Fliissen, Lagunen und Aestuarien aste, wo es in Zostera- 


artigen Wasserpflanzen reiches Futter fand. Da in denselben Schichten, aus 
denen Matsumoto einen neuen Packenzahn yon Desmostylus japonicus 
beschreibt und abbildet, auch eine Trionyx gefunden wurde, mdchte 
Matsumoto aus diesen gemeinsamen Vorkommen einen Schluss darauf 
ziehen, dass die Lebensweise von Desmostylus nicht rein marin war, wie 
bisher angenommen wurde. Indessen ist zu bedenken, dass alle bisherigen 
Funde iibereinstimmend in marinen Schichten gemacht worden sind und dass 
xemplar der Trionyx desmostyli Mats. in solche eingeschwemmt worden 
‘usser dem Schiidel von Togari und vereinzelten Zahnfunden legen 

shr bereits Wirbel und Rippen von Desmostylus vor, wie Matsumoto 

1), die jedoch bisher noch nicht beschrieben worden sind. 

te von Desmostyius japonicus gibt Matsumoto an: Togari, 

si (Toki Distrikt, Provinz Mino); Yunomachi 

Distrikt, Provinz Mutsu) ; 


bets (Provinz 


304 
4099 
: 
Opirausl 
vinz Lesnio kkaid 
j ) oniripe s} 11 
4 


305 
DESMOSTYLUS: EIN MARINER MULTITUBERCULATE 


Il. BISHERIGE BEURTEILUNG. 


O. C. Marsu (1) reihte Desmostylus mit Riicksicht auf die oberflachliche 
Aehnlichkeit der Form der Backenzahnkronen den Sirenen ein. Wurden auch 
von verschiedenen Seiten Bedenken gegen diese systematische Stellung geltend 
gemacht, so von K, A. von ZITreL 1893 (11) oder von O. P. Hay 1902 (12), 
so galt doch auch nach der Entdeckung der japanischen Funde, uber deren 
systematische Stellung S. Yosuiwara und J. [wasakt (3) kein abschliessendes 
Urteil abzugeben wagten und nur im allgemeinen auf die Aehnlichkeit mit 
den Sirenen und speziell mit den Proboscidiern hinwiesen, Desmostylus, der 
von den beiden japanischen Forschern mit dem Schadelfunde von Togari 
nicht in Vergleich gezogen worden war, doch zumeist als eine Sirenengattung. 
H. F. Osporn sagte 1902 (6) dariiber: "It is possibly Proboscidian, it is 
possibly Sirenian”. W. D. Matruew hielt Desmostylus nach einer neuerlichen 
Ueberprifung der Zahne in Uebereinstimmung mit C. E. BEECHER (6, pag. 
713) fir probably Proboscidian”. Ich habe Desmostylus 1914 (4) und 1919 
(5) als Vertreter einer ausgestorbenen Seitenlinie der Proboscidier aufgefasst. 
O. P. Hay bezeichnet in einer letzten Mitteilung (7, pag. 397) Desmostylus 
ais "A Miocene Genus of the Sirenia’. Auch H. F. Osporn stellte 1910 (13) 
Desmostylus zu den Sirenen, gab aber als dessen geologisches Alter Pliozan an. 

1917 dusserte sich L. M. Lambe in einem Briefe an die Direktion des 
Provincial Museum of Nat. Hist. in Victoria, B. C. tiber die systematische 
Stellung von Desmostylus (9): 

"The genus is closely related to the existing Manatus of Florida and the 


recently extinct Rhytina (Steiler’s Sea-Cow) of the North Pacific.” 


Auch H. Matsumoro halt in seiner Abhandlung twber Desmostylus (30) 
an der Zuweisung dieser Gattung zu den Sirenen fest und betrachtet sie als 
einen Nachkommen der Prorastomiden (Prorastomus aus dem Eozan von 
Jamaika). 


II. GEOGRAPHISCHE VERBREITUNG. 


Desmostylus ist bisher nur aus den Kiistengebieten der nordpazifischen 
Region bekannt geworden. Sein Verbreitungsgebiet erstreckt sich von Japan 
nach British Columbia und von hier nach Siiden tber Oregon bis nach dem 
stidlichen Californien. 

Die Schichten, in denen Reste von Desmostylus gefunden worden sind, 
sind durchaus marin. 


IV. GEOLOGISCHES ALTER. 
Die ersten Nachrichten tber Desmostylus liessen das geologische Alter 
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im Unklaren. Der Umstand, tg wie sich spater als nahezu sicher heraus- 
stellte (2, pag. 405), der fur O. * MARSH tatig gewesene Sammler den von 
unter dem Namen hesperus beschriebenen Zahn offenbar 
irrtiimlich mit den Resten von Pferden, Xenarthren und Kamelen aus hoheren 
Tertiarschichten vermengt hatte, liess uber das geologische Alter dieses neuen 
Fundes zuniachst kein sicheres Urteil zu. 

Auch fiir die Funde aus Japan konnte kein abschliessendes Urteil uber 
ihr geologisches Alter gefallt w erden, obgleich es von S. JOSHIWARA und J. 
JWASAKI (3, pag. 1) wahrscheinlich gemacht wurde, dass es sich um miozane 


Schichten handle, in denen die Reste der japanischen Exemplare von Desmo- 


stylus entdeckt worden waren. Die Fundschicht des Schadels von Togari 


ist ein Tuffsandstein, der unter dem allgemein fiir miozan gehaltenen 


Sandstein mit Vicarya callosa Jenkins und vielen anderen marinen Muscheln 
liegt. Zusammen mit den Resten von Desmostylus fanden sich bei Togari 
Zihne von Carcharias japonicus Schieg., Reste von Solen sowie Abdricke 
verschiedener Landpflanzen. Der allgemeine Charakter der Ablagerung ist 
der einer marinen Seichtwasserbildung von Kustenni jhe. In einer Entfernung 
von ungefahr einer halben Meile von dem Fundorte des Schidels bei Togari 
wurde im gleichen geologischen Horizont ein Unterkieferfragment eines Rhi- 
noceros gefunden und auch in etwas g rosserer Entfernung, aber noch in der- 
selben Schichte, wurden bei Hazaki, sechs Meilen von Togari, weitere Reste 
von Nashérnern aufgefunden. 

rst die Untersuchungen von J. C. MerrRIAM (5, 2) warfen Licht auf das 
geologische Alter der Funde an der pazifischen Kuste Nordamerikas. Nach 
-einen Feststellungen gehoren alle sicher belegten F undstiicke von Desmostylus 
aus der californischen Kiistenzone der Temb lorformation oder Vacqueros- 
formation an, die dem unteren Miozan entspricht. Diese Schichtgruppe, die 
unter den verschiedenen Bezeichnungen "Upper Vacqueros”, ”Temblor” 


« 


gasoma-Zone” und "Turritella Ocoyana-Beds” beschrieben worden war 
wurde von R. ArNotp und H. Hannipar der Montereyformation gleich- 
gestellt und fir dieselbe ein geologisches Alter angenommen, das dem obersten 
Oligoziin und dem unteren Miozan entspricht (14, pag. 585). 

Die Funde von Desmostyluszahnen auf Vancouver Island (Ind. 14 und 
15) sind dagegen in Schichten der Sookeformation gemacht worden, die zwar 
ebenso wie die Ablagerungen der californischen Kiistenregion als kiistennahe 
Seichtwasserbildungen mit marinen Mollusken etc. anzusprechen sind, aber 
ein etwas hdheres geologisches Alter besitzen. Nach einer freundlichen Mit- 
teilung von Ira E. CoRNWALL vom II. Mirz 1922 “ARNOLD and CLARK 
have come to the conclusion that the Sooke Formation is upper Oligocene, 
and as all the Desmostylus remains found in California have come from a 
horizon which is middle Miocene it looks as though the teeth found in the 


Sooke Formation may be from an older species than Desmostylus hesperus. 
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Also these teeth have well developed cingulum which is not present in either 


the American or Japanese Desmostylus teeth.” 
Da jedoch in der Sookeformation verschiedene Cetaceenreste gefunden 


worden sind, deren photographische Abbildungen mir von Ira E, CORNWALL 


ubersandt worden sind und die im allgemeinen einen miozanen, aber nicht 


oberoligozanen Charakter besitzen, so bin ich geneigt, auch die Sookeforma- 


tion, wenn sie auch nach den Untersuchungen von R. ArNoLp, H. Han- 
NIBAL und CLARK Alter ist als die Montereyformation, in der die califor- 


nischen Desmostylusreste gefunden worden sind, doch noch fiir miozan zu 


halten, was ja damit in Einklang zu bringen ware, dass die Montereyforma- 


tion neuerdings in eine hdhere Abteilung des Miozans versetzt wird. Im 


grossen und ganzen wtirde das geologische Alter der japanischen und cali- 


fornischen Funde tbereinstimmen und nur die Funde von Vancouver Island 


etwas alter sein. 
Das geologische Alter des Schadels von Desmostylus von der Mindung 


des Spencer Creek in die Yaquina Bay wird nach einer Mitteilung von Mr J. 
G. Crawrorp an ©, P. Hay (7, pag. 383) als muozin angegeben. 
Es scheint somit, dass alie bisher bekannten Funde, deren Fundort 


festgestellt ist, der unteren Abteilung des Miozdns und vielleicht noch dem 


mittleren Miozan angehOren und es ist daher als sehr wahrscheinlich anzu- 


nehmen, dass auch die Funde, deren Herkunft zweifelhaft ist, wie z. B. die 
des Originales von Marsu (1), gleichfalls den miozanen, marinen Kusten- 


bildungen des nordpazifischen Gebietes angehodren. 


Es mag hier noch erwahnt werden, dass mir vor einer Reihe von Jahren 
Prof. Tu. Fucus die Abbildung eines Zahnes zeigte, um dessen Bestimmung 
er mich ersuchte, und die nach seiner mundlichen Mitteilung von einem 


russischen Palaontologen an ihn mit der Bitte um Bestimmung ubersandt 


worden war. Da ich in den betretfenden Brief keine Einsicht erhielt, so 


kann ich nur vermutungsweise angeben, dass es sich in diesem Zahne, der 
> ’ 


durchaus mit den verschiedenen damals bekannt gewesenen Abbildungen von 


Desmostylus ubereinstimmte und von mir als solcher bestimmt wurde, um 


einen Fund dieser Gattung auf russischem Gebiete, vielleicht von der ost- 


sibirischen Kuste handeln dirfte. Es ist mir nicht bekannt geworden, dass 
dieser Zahn in der Literatur jemals Erwahnung gefunden hatte, obwohl er 
fur die Feststellung des horizontalen und vertikalen Verbreitungsgebietes von 


Desmostvlus von Wichtigkeit ware. 


V. ALLGEMEINER BIOLOGISCHER CHARAKTER. 


Wenn Desmostylus fast tbereinstimmend als ein Angehdriger des Sire- 
nenstammes betrachtet wird, so ist hierftir wohl weniger der morphologische, 
als vielmehr der adaptive Charakter dieser sonderbaren Saugetiertype mass- 
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vebend gewesen. Freilich darf man dabei nicht, wie es z. B. L. M. LamBi 
(9, pag. 42) getan hat, davon sprechen, dass Desmostylus "closely related 
, the existing Manatus of Florida and the recently extinct Rhytina” sei, denn 
gerade mit diesen beiden Sirenentypen besteht kaum eine aussere yrs 
chkeit: am ehesten kénnte man, wenn man die Anzahl der Kronenhécker 
in Betracht zieht, an eine der tertiaren Halitheriinengattungen wie Halithe- 
jum, Metaxytherium, Felsinotherium u. s. w. denken, aber auch hier besteht, 
wenn man genauere Vergleiche anstellt, keine tiefere Aehnlichkeit als eine 
anz oberflachliche allgemeine Uebereinstimmung der Kronenform. 

Es gibt keine lebende oder fossile Sirene mit einer Stosszahnbewaffnung 
des Unterkiefers und Oberkiefers, wie sie der japanische Schadel auf- 
veist: nur die Tatsache, dass zwischen dem Backenz: thnabschnitt und dem 
Vordergebiss ein grésseres Diastem besteht, kdnnte zur Not als Vergleichs- 
merkmal herangezogen werden. 

Der adaptive Charakter der Backenzahne in Verbindung mit dem Aus- 
bildungstypus der oberen und unteren Schneidezahne von Desmostylus spricht 
allerdings dafiir, dass in dieser Form eine herbivore Siugetiertype vorliegt, 
die mit einem hohen Grade von Wahrscheinlichkeit als eine marine Type 
anzusprechen ist, da sich samtliche bis jetzt bekannt gewordenen Exemplare 
ausschliesslich in marinen Ablagerungen gefunden haben. Es dart daher 
angenommen werden, dass sich Desmostylus ihnlich wie die Sirenen an den 
Kiisten des nordpazifischen Miozanmeeres aufhielt, wo er in den Wasser- 
pflanzen der Litoralregion eine reiche Nahrung fand. Die Nahrungsweise 
mag also eine ahnliche gewesen sein wie sie es bei den marinen Sirenen war 
und noch ist: aber ausser dieser geringfiigigen adaptiven Uebereinstinmung 
ist es bei genauerer Analyse nicht moglich, irgend welche andere Beziehungen 
zwischen Desmostylus und den Sirenen aufzufinden. 

Dass eine blosse adaptive Uebereinstimmung, die noch dazu durchaus keine 
sehr weitgehende ist, nicht ausreichen kann, um eine engere Verwandtschaft 
zwischen gleichsinnig adaptierten Typen anzunehmen, darf bei dem heutigen 
Stande der Paliontologie als etwas Selbstverstandliches angesehen werden. 
Auch in dem vorliegenden Falie handelt es sich hédchstens um ganz entfernte 
Konvergencerscheinungen, bedingt durch die gleichartige Lebensweise und 
vor allem durch die Nahrungsweise, da wir ja vom Skelette des Desmostylus 
einstweilen nichts kennen und nur auf die im Gebisse auftretenden Anpas- 
sungserscheinungen bei einem Vergleiche von Desmostylus mit analog adap- 
tierten Typen angewiesen sind. 

Venn wir daher alle Aehnlichkeiten, die im allgemeinen Gebisstypus 
zwischen Desmostylus und den Sirenen liegen, ausschalten und uns nach 
morphologischen Merkmalen umsehen, die ja allein eine Verwandtschaft be- 
weisen kénnen, so finden wir, dass sich Desmestylus von den Sirenen und 


auch von den Proboscidiern, mit denen er wegen der Aehnlichkeit seiner 
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Backenzahne mit dem Typus der hoéckerzahnigen Mastodonten naher ver- 
glichen wurde, so weit entfernt, dass an eine engere Verwandtschaft von 
Desmostylus mit den Sirenen und mit den Proboscidiern nicht im entfern- 
testen zu denken ist. 

Kine viel gréssere Aehnlichkeit als mit den Sirenen hat Demostylus mit 
den Flusspferden, worauf ich schon 1919 (5, pag. 830) aufmerksam gemacht 
habe. Die unteren Stosszahne von Desmostylus stehen in ahnlicher Weise 
aus den Kiefern hervor wie die Inzisiven bei Hippopotamus und auch bei 
Desmostylus sind, wovon spater noch die Rede sein wird, die Eckzahne in 
den Oberkiefern und im Unterkiefer erhalten. Das Tier scheint ebenso wie 
die I*lusspferde seine Stosszahne dazu benutzt zu haben, um Pflanzen, in 
diesem Falle allerdings Meerespflanzen, vom Grunde loszureissen und dann 
in ebensolcher Weise zu zerkauen wie es die Flusspferde zu tun pflegen. 

Von besonderer Wichtigkeit fiir die Ermittlung der Nahrungsweise von 
Desmostylus erscheint jedoch die Schnauzenform. Der Schadel von Des- 
mostylus japonicus lauft in einen entenschnabelartig verbreiterten Vorder- 
teil aus und erinnert in dieser Hinsicht sehr an Ornithorhynchus. Es ist 
wahrscheinlich, dass diese entenschnabelartige Verbreiterung der hier sehr 
stark verdtinnten, zarten Schnauze — H. Matrsumoro hebt ausdricklich die 
Zartheit des Schnauzenendes hervor (30) — dem Tiere ein Grundeln zwischen 
den Wurzeln und den untersten Teilen der verschiedenen Wassergewachse 
ermoglicht hat, die seine Hauptnahrung gebildet zu haben scheinen. Auf 
diese Weise werden gewiss auch verschiedene Schnecken, Muscheln und 
Krebse aufgenommen worden sein und man kann sich gut eine Vorstelluny 
davon machen, dass diese Ernahrungsart von Desmostylus zu jener gefuhrt 
haben konnte, die wir bei Ornithorhynchus antreffen, der sich vorwiegend 
von einer hartschaligen Muschel (Corbicula nepeanensis Less.) ernahrt, wie 
R. Semon beobachtet hat (31). 

Der Schlussfolgerung S—emMon’s dass die Hornplatten in den Kiefern des 
Schnabeltieres ein dauerhafteres und geeigneteres Instrument zum Zermalmen 
der harten Muschelschalen darstellen als Zahne, kann ich jedoch aus dem 
Grunde nicht beipflichten, weil ja die Sirenen in klarer Weise zeigen, dass 
die Reduktion des Gebisses und die Ausbildung von Hornplatten zum Zer- 
reiben der Nahrung bei ausschliesslicher Pflanzennahrung eingetreten ist, 


wie Halicore oder RKhytina beweisen. 


VI. BEMERKUNGEN ZUR MORPHOLOGIE. 


A juga te. 


Zu den auffallendsten Erscheinungen, die am Schadel von Desmostylus 


hesperus beobachtet werden kénnen, gehdrt die Ausbildungsform des Jugale. 
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Sie ist besonders klar an der rechten Schadelseite des von O. P. Hay 
beschriebenen und abgebildeten Schadels zu beobachten; da Hay in seiner 
\bhandlung uber Desmostylus (7, Pl. 58, Fig. 1) nur die linke Seitenansicht 
verOfientlicht hat, so gebe ich hier die Abbildung der von O. P. Hay auf- 
genommenen rechten Seitenansicht des Schadels, die O. P. Hay so freundlich 
war mir zuzusenden. Man sieht auf dieser Abbildung die Grenzen des rechten 
Jugale gegen das Squa- 

mosum und Supramanil- 

lare mit voller Scharfe 

(Textfig. 2, Taf. III). 

Das Jugale umsaumt 

die Orbita in ihrer un- 

teren Halfte und wendet 

sich, den Hinterrand der 

Orbita bildend, steil nach 


oben, bis es die vordere 


us paradox as. gina: 
ment der Universitat Sydney und obere >pitze des 
j S. WATSON (1916 


Processus zygomaticus 


iphie 
rudimentire des Squamosums er- 

Hornplatte 

handenen Backenzahn 
ugale. V. Nasale. Os. Orbito- det es sich, dem Vorder- 


Praemaxillare. Supra- 


reicht. Von hier an wen- 


des Squamosums folgend, 
in steilem Bogen nach hinten und unten und keilt zwischen dem Jochbogen- 
fortsatze des Supramaxillare und dem des Squamosums aus, ohne den Unter- 
rand des Processus zygomaticus zu erreichen. Der den Unterrand der Orbita 
bildende Abschnitt des Tugale ist sehr diinn und liegt in einer fast horizontai 
veriaufenden Naht dem Oberrande des Supramaxiilare auf. Mit dem Lacry- 
male tritt, wie schon O. P. Hay (7, pag. 380, Pl. 56, 58) dargelegt hat, das 
Jugale nicht in Verbindung, sondern ist von ihm durch einen Fortsatz des 
Supramaxillare getrennt. Dass das Lacrymale undurchbohrt ist, wie Hay 
hervorhebt, ist auf Rechnung der aquatischen Lebensweise zu setzen und 
bildet einen Parallelfall zu den Cetaceen und den jiingeren Sirenen. Bei den 
alteren Sirenen ist, wie ich gezeigt habe, der Ductus nasolacrymalis noch 
vorhanden (15, pag. 330) und das gleiche ist auch bei einigen Zahnwalen, 
so bei Mesoplodon, der Fall (16, pag. 477), aber im allgemeinen fehlt bei 
diesen beiden Gruppen der Tranennasengang infolge der Umbildung der 
Tranendruse zu einer fettabsondernden Drise. 
Diese Ausbildung des Jugale bei Desmostylus ist ausserordentlich bezeich- 
nend. Bei keinem einzigen plazentalen Saugetier ist das Jugale ahnlicé: 
gestaltet. Auch bei den Rodentiern, bei denen das Jugale eine von den anderen 


Plazentaliern ziemlich abweichende Form und relative Grodsse aufweisen 
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kann, kommen derartige Verhaltnisse, wie sie Desmostylus zeigt, niemals vor. 


Nur in einer einzigen Gruppe der Siiugetiere treten genau dieselben Verhalt- 


nisse wie bei Desmostylus auf: bei den Monotremen und Multituberculaten. 
Bei Ornithorhynchus (Textfig. 1), Echidna und Proechidna sind diese 
gleichartigen Reduktionserscheinungen, wie sie am Jugale von Desmostylus 


Fa. 


Fig. 2. Seitenansicht des Schidels von Desmostylus hesperus, Marsh, aus dem Miozin der 
Yaquina Bay in Oregon, Nordamerika. Original im National Museum zu Washington, 
Nr. 8181. — Gezeichnet auf Grundlage der von O. P. HAY zur Verfiigung gestellten 
Photographie. — Lange des erhaltenen Schidelteils: 310 mm. Der Processus zygomaticus 
des Supramaxillare ist nach den erhaltenen Fragmenten sowie nach der Nahtfliche auf 
der Unterseite des Jochbogenfortsatzes des Squamosums (vgl. Taf. III) erginzt. (Original- 
zeichnung.) 
Erklirung der Abkiirzungen zu Fig. 2—4: 
Alv. C. Alveole fiir den linken Eckzahn?. 47.—#4%. erster bis vierter Backenzahn des 
Milchgebisses». 4. Backenzahn des permanenten Gebisses. Basioccipitale. Bs. 
Basisphenoideum. Co. Condylus occipitalis. #. Frontale. /. cay. Foramen carotidicum. /. co. 
Foramen condyloideum. /.g/. Fossa glenoidalis. Foramen infraorbitale. 72. 
Foramen jugulare. /.m. Foramen magnum. /.0. Foramen occipitale. /. fa. Foramen 
palatinum. /. 5. sg. Foramen suprasquamosale. /. sg. Foramen squamosale, /. sty/. Fora- 
men stylomastoideum. /.¢r, Foramen transversum. Jugale. A.s. Keimsack fiir 
den B. M. Z. Lacrymale. J4/a. Mastoideum. JZ. a. ¢. Meatus auditorius externus. V. Nasale. 
Na. Naris. Os. Orbitosphenoideum. Pa. Parietale. Pa/. Palatinum. Pax, Praemaxillare. Pr. 
par. Processus paroccipitalis. Pt. Pterygoideum. Swx. Supramaxillare. So. Supraoccipitale. 
Sg. Squamosum. V7. Venenlécher im Frontale. X. unbestimmter Knochen. 


im Jochbogenabschnitt auftreten, seit langerer Zeit bekannt. Das Jugale 
sitzt hier als ein kleines, dreieckiges Knochenstiick am Hinterrande der Orbita 
dem vom Squamosum und Supramaxillare zusammengesetzten Jochbogen 
auf, Die gleichen Verhaltnisse scheinen auch be: dem Multituberculaten Pti- 
lodus (17) vorzuliegen, obwohl ein sicheres Urteil dartber nicht mdglich ist, 
sondern ein mit den Monotremen iibereinstimmendes Verhalten nur dadurch 
wahrscheinlich wird, dass der unter dem Jochbogenfortsatz des Squamosums 
von Ptilodus liegende Knochenstab vom Supramaxillare gebildet wird, wie 
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Broom (18) dargelegt hat, und nicht dem Jugale angehort, wie J. W. 
GIDLEY (17, pag. 619) angegeben hatte. 
\uch bei Polymastodon taoensis Cope, dessen Schadel 1914 von R. 
Broom untersucht wurde, hat sich feststellen lassen, dass der sich unter den 
rocessus zygomaticus des Squamosums schiebende Knochen nicht das Ju- 
eale, sondern das Hinterende des Supramaxillare ist und dass somit das 
wale dieselbe Lage einnimmt wie bei den Monotremen. R. Broom sagt 
ruber (18, pag. 128): 
‘The jugal is unusually small and rests on the upper border of the zygo- 
ic portion of the maxilla and squamosal. Though imperfect, it must be 
practically as I have restored it. The slender back portion is perfectly pre- 
served, and is seen to be merely a narrow splint of bone. The front portion 
probably had a postorbital process and certainly did not reach far round the 
anterior orbital margin, as shown by another specimen.” 


Die Jochbogenteile des Jugale von Tritylodon sind leider zu stark bescha- 


diet. um zum Vergleiche herangezogen werden zu konnen. (109.) 


Jochbogenfortsatz des Supramaxillare. 


Die beiden Seitenansichten des von O. P. Hay beschriebenen Schadels 
von Desmostylus hesperus Marsh lassen erkennen, dass sich an Stelle des 
fugale, das bei den Plazentaliern den Unterrand der Orbita zu bilden pflegt, 
ein vom Supramaxillare gebildeter Fortsatz unter das Jugale schiebt und als 


schmaler und diinner Stab unter den Jochbogenfortsatz des Squamosums 


nach hinten erstreckt. Betrachten wir die Unteransicht des Schadels genauer, 
so sehen wir, dass auf der rechten Schiidelseite dieser Fortsatz zum Teil 
erhalten ist; auf der linken Schiadelseite ist er jedoch kurz hinter dem Vor- 
derende des Squamosums abgebrochen. Hingegen ist hier, wie die vorzug- 
liche Photographie des Schadels (Taf. III) deutlich zeigt, die Anlage- 
rungsflache zwischen Squamosum und Supramaxillare in ihrer ganzen Er- 
streckung durchaus klar zu verfolgen; sie reicht bis in die Nahe der Gelenk - 
iche far den Unterkiefer und nitmmmt somit eine Lage ein, wie sie in auf- 
fallender Uebereinstimmung bei Ornithorhynchus und Echidna wiederkehrt. 
Ebenso liegen, wie R. Broom gezeigt hat, die Verhaltnisse bei Ptilodus (15, 
pag. 122): "The zygomatic arch is formed by a large anterior process of the 
squamosal and a well developed posterior process from the maxilla, with 
possibly a relatively small jugal between... There can, however, be no doubt 
that the maxillary and squamosal portions of the arch are both large, and I 
do not think that the jugal enters the glenoid facet.” 

\ehnliche, wenn auch nicht dieselben Verhaltnisse wie bei Ptilodus und 
len rezenten Monotremen liegen bei Polymastodon vor, bei welchem das 


Supramaxillare unter den Jochbogenfortsatz des Squamosums einen Fortsatz 
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entsendet, der etwa zwei Finftel der Lange des Jochbogens einnimmt. ’The 


gomatic portion has a long articulation with the squamosal, completely 


) 


ZV 
shutting out the jugal from the lower border of the arch.” (R. Broom, 


IS, pag. 128). 


Lage des Meatus auditorius externus, 


Schon ©. P. Hay hat betont, dass "the auditory organ is very different 


(7 


from that seen in Trichechus” (i. e. = Manatus) "and Halicore” (7, 


pag. 387). 


Wir werden tberhaupt unter den Plazentaliern kaum einen Fall finden, 


der eine genauere Vergleichung dieser Verhaltnisse, wie sie bei Desmostylus 


vorliegen, gestattet. Die aussere GehOrdffnung von Desmostylus wird oben 


und unten von einem Fortsatze des Squamosums zangenartig umschlossen, 


wie die Seitenansichten des Schadels deutlich erkennen lassen. Das ist aber 


sonst in ahnlicher Weise nur bei den Marsupialiern der Fall, wo vor der 


Gehorgrube eine tiefe Ausbuchtung am Hinterende des Processus zygomaticus 


des Squamosums zu beobachten ist. Dies zeigt z. B. der Schadel von Phasco- 


lomys ursinus (Original im Palaobiol. Lehrapparat der Wiener Universitat ) 


sehr deutlich. 
In der hinteren Halfte dieser grossen Grube im hintersten Teile des 


Jochbogenteiles des Squamosums liegt, wie namentlich die Ansicht der rechten 


Schadelseite zeigt, der Meatus auditorius externus. Hinter und unter ihm 


ist eine nach unten und hinten gerichtete Oeffnung zu sehen, die dem Foramen 


stylomastoideum zu entsprechen scheint. 


Jedenfalls kann die Gehdrregion von Desmostylus nur mit der der 


Marsupialier verglichen werden; die grésste Aehnlichkeit besteht mit der 


gleichen Region des Schadels der Diprotodontier, worauf hier nochmals 


ausdrucklich verwiesen sel. 


D. Die ForaminaderhinterenSchadelregion. 


Der vorzugliche Erhaltungszustand des Schadels von Desmostylus hespe- 


rus von der Yaquina Bay in Oregon gestattet, eine Prifung und Bestim- 


mung der verschiedenen Foramina durchzuftihren, die an der Schadelbasis, 


an den Seitentlachen des Schadels in der Temporalregion und in der Hinter- 


hauptsregion auftreten. Allerdings sind verschiedene Foramina, wie die photo- 


graphischen Abbildungen zeigen, noch mit Gesteinsmasse erftllt, so dass 


iiber die Richtung der Kanale, deren Mundungen sie darstellen, nicht immer 


die wunschenswerte Genauigkeit herrscht, doch wird dieser Mangel bei einer 


weiteren Untersuchung und Praparation des kostbaren Stuckes leicht nachi- 


zuholen sein. 
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Mit Sicherheit ist die Lage des Foramen condyloideum festzustellen, 
wie dies bereits von O. P. Hay richtig geschehen ist. Vor diesem liegt, durch 
\ussenecke des Basioccipitale und seine Bertthrungssteile mit 

hinteren Aussenecke des Basisphenoids gekennzeichnet, das Foramen 

re | lacerum posterius otoccipitale), dessen Lage gleichfalls von 
festgestellt worden ist. Vor diesem Foramen liegen jedoch, wie die 
graphische Abbildung der Unterseite des Schadels an dessen linker 
deutlich erkennen lasst, noch zwei weitere Foramina, deren genaue 


ng wohl nur am Originale selbst durchgefuhrt werden kann; nuz 


mmun 


vermutungsweise kann die Ansicht ausgesprochen werden, dass es sich viel- 


ler hinteren dieser beiden Oeffnungen um das Foramen carott- 
vorderen um die Miindung des Canalis transversus hande!n 
kiénnte. Wichtiger ist die Feststellung, dass an dem vom Hinterende des 
Processus zygomaticus des Squamosums aufsteigenden Kamm an_ beiden 
Seiten des Schadels ein Foramen sichtbar ist, das durch die helle Gesteins- 
ung von den umgebenden Knochenpartien scharf absticht. 
Es ist nicht leicht, mit Bestimmtheit anzugeben, welchem Foramen des 
rsupialierschadels dieses Foramen entspricht. Fs kann sich hierbei ent- 
r um die Austrittsstellen von Venen handeln, wie sie speziell im Marsu- 
rschadel in der Squamosalregion haufig auftreten und z. B. bei Phascolo- 
ys ursinus die Basalpartie des Squamosums in grosser Zahl durchbohrer 
Es ist aber auch nicht ausgeschlossen, dass es sich in diesen Foramina um 
die vorderen Oeffnungen jenes Kanals handeln kénnte, der bei den Mono- 
tremen den Aussenrand des Hinterhauptes durchsetzt und von einem Teile 
des Schlafenmuskels durchzogen wird. Das ist bei Echidna, Proechidna und 
Ornithorhynchus eine regelmassige Erscheinung und ist in phylogenetischer 
Hinsicht von Wichtigkeit, weil dieser von einem Muskelreste durchzogene 
Kanal, der an der Hinterwand des Schadels ausmundet, als ein Rudiment 
des Posttemporalfensters (Fenestra posttemporalis) anzusehen und als ein 
Ueberrest von Reptilienmerkmalen zu bewerten ist. Es ware fur die Lésung 
dieser Frage von Wichtigkeit, festzustellen, ob die an der Hinterhauptsflache 
von Desmostylus zu beobachtenden Foramina, die an dem Treffpunkte des 
Squamosums, Exoccipitale, Mastoideums und Supraoccipitale legen, mit dem 
auf dem Seitenkamme der Hinterhauptsflache sichtbaren Foramen durch 
einen Kanal verbunden sind oder ob sich die beiden Foramina als vonein- 
ander unabhangig erweisen. Dann wiirde das vordere als ein Venenloch auf- 
zufassen sein, wie es bei den Marsupialiern in dieser Region haufig auftritt, 
und das hintere Foramen wiirde als "Foramen mastoideum”, also als eine 
Oeffnung zu betrachten sein, durch die ein anderer Ast des Venensystems 


des Sinus transversus austritt. (Siehe W. K. GREGORY, 20, pag. 222—225.) 
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Die Choanenregion. 


In der Unteransicht des Schadels von Desmostylus befindet sich in der 


Choanenregion zwischen den divergierenden Hinterenden der beiden Pala- 
tina ein eigenartig gestalteter Knochen (Taf. I. und Textfig. 3, x), der 
von O. P. Hay (7, pag. 397; Pl. 57, Nr. 16) als "adventitious bone” bezeich- 
net wird. Obgleich es sehr schwer ist, aus der allerdings vorztiglichen Photo- 
graphie der Unterseite, die ich der Freundlichkeit yon O. P. Hay ver- 
danke, etwas Sicheres in der einen oder anderen Richtung zu entscheiden, 
so mOdchte ich es doch nicht unterlassen, darauf hinzuweisen, dass dieser 
Knochen mdglicherweise einen verdrickten und aus der normalen Lage 
gebrachten Kest einer Knochenbriicke hinter den grossen Palatinaldurch- 
bruchen darstellt, wie sie sich z. B. bei den Diprotodontiern vorfindet. Auch 
hicruber konnte nur eine neuerliche Untersuchung Klarheit verschaffen. 


F, Das Gebiss. 


Das Gebiss von Desmostylus ist sowohl durch die zahlreichen Einzel- 
funde von Zahnen als auch durch die beiden Schadel aus dem Miozan von 
Japan und Oregon soweit bekannt, dass wir imstande sind, uber den all- 
gemeinen Charakter der Dentition sowie uber Einzelheiten derselben ein 
Urteil zu bilden. 

Dabei ist aber in Rechnung zu stellen, dass beide Exemplare, von denen 
die Schadel samt den Zahnen erhalten sind, sich noch im Zahnwechsel be- 
finden und unverkennbar jugendlichen Tieren angehorten. 

Vor allem muss festgestellt werden, dass sich zwischen dem Gebisse 
von Desmostylus und dem der Sirenen und Proboscidier eine weitergehende 
Uebereinstimmung auf keinen Fall beobachten lasst. Nur eine ganz ober- 
Hlachliche Aehnlichkeit liegt in dem Vorhandensein der Vielh6ckerigkeit der 
Backenzahne. Der Kronenbau sowie die Struktur der die Krone in sehr 
eigenartiger Weise zusammensetzenden Pfeiler ist durchaus verschieden. 
Ueber diese Fragen sind bereits eingehende Studien von S. YosHiwara und 
J. Iwasaki, J. C. Merriam und O. P. Hay angestellt worden, so dass ich 
auf eine neuerliche Darlegung dieser Verhaltnisse, soweit sie bisher geschil- 
dert worden sind, hier nicht weiter einzugehen brauche (7, 3, 2). 

Was mir aber bisher noch nicht mit gentigender Scharfe betont worden 
zu sein scheint, ist einerseits der Aufbau und die Anordnung der Backen- 
zahnpfeiler und anderseits die eigentiimliche Art des Zahnersatzes, die be- 
sonders deutlich bei dem Schadel von der Yaquina Bay beobachtet werden 
kann. 


Es gibt kein plazentales Sdugetier, dessen Gebiss auch nur im entfern- 
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‘ne strukturelle Uebereinstimmung mit Desmostylus aufweisen wiirde. 
in Plazentalier besitzt Backenzahne, die aus aneinanderschliessenden senk- 
hten Pfeilern bestehen; keiner weist ein so eigentumliches Verhaltnis zwi- 
hen Krone und Wurzel auf; bei keinem treten schon vor dem Einrucken 

uflache derartige Querschnittsbildungen der Kronenhécker auf wie 
len Pfeilerspitzen des noch im Keimsacke lhegenden und noch nicht 
hgebrochenen Backenzahnes des Schadels aus der Yaquina Bay; und 

ribt es keinen Typus unter den Plazentaliern, der eine in zwei Langs- 
Gruppierung der Kronenpfeiler zeigen wurde, wie dies 

den Backenzahnen des Schadels von Desmostylus 

logari in Japan zu sehen ist, aber auch an den californischen Backen- 
hnen beobachtet werden kann. Das Bild, das uns das Gebiss von Desmo- 

lus, besonders nach dem neuen Funde in der Yaquina Bay, bietet, ist im 
-rgleiche zu den Plazentaliern durchaus fremdartig. 

Zunachst soll hervorgehoben werden, dass sich der im Zahnwechsel 
indliche Schadel von Desmostylus aus der Yaquina Bay fur die Beant- 
rtung verschiedener Fragen als besonders wertvoll erweist und dass wir 

in der Lage waren, aus den Befunden am japanischen Schadel die 

‘hen Schlusse zu ziehen. 

Betrachten wir das Gebiss von Desmostylus, wie es von Hay abgebildet 

beschrieben worden ist, genauer, so sehen wir, dass der im Durchbruche 
‘findliche Backenzahn, der von O. P. Hay mit dem zweiten Molaren eines 
‘ntaliergebisses identifiziert wurde, rechterseits zu seinem gréssten Teile 

Basis des abgebrochenen Backenzahnes verdeckt wird (Textfig. 3). 

Durchbruche befindliche Backenzahn (B. M.) hat also eine Stellung 
age, wie sie nur in solchen Fallen zu beobachten ist, wo ein ” Milchzahn” 
“permanenten” Gebisses verdrangt wird. Das Verhalten 

Kauflache eingertickten Zahne bei dem japanesischen 

lus konnte so gedeutet werden, dass hier eine Form 

bei den Proboscidiern vorliegen wurde; eine solch2 


ler Yaquina Bay nicht mehr 


las Gebiss des Schadels 
der Kautlache stehenden Backen- 

Molaren bezeichnete, zu dem noch 

an den 


einen au 


vorderen Zahne anders beur- 
merikanischen Schadels 


ren Backenzahnes (2.); sie 


Pramolaren” gedeutet. Davor 


\lveole eines noch kleineren Backenzahnes (P,), 


rimolaren” und endlich ist vor dieser Alveole 
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beiderseits noch ein winziges Gribchen von 3,5 mm. Durchmesser (B8,) zu 
sehen, das von Hay als die Alveole eines sehr kleinen Zahnes gedeutet wird, 
worin ich ihm volikommen beipflichte. 

Wenn es sich jedoch um einen Zahnersatz in der Weise handelt, dass 


die Backenzahne einer fritheren Dentition durch die Elemente einer spateren 


Fyu. Bs. In. Bo. ©: 


Fig. 3. Desmostylus hesperus, Marsh. Unteransicht des Schiidels. Der Processus zygomaticus 


des Supramaxillare ist zum Teile ergianzt (vgl. Taf. I). — (Originalzeichnung.) 


ersetzt werden, so ist es wohl nicht mdglich, die Bestimmung der Zahne 
nach Pramolaren und Molaren in derselben Weise wie bisher durchzufuthren, 
sondern es miissen fur die Backenzahne der fritheren Dentition andere 
Bezeichnungen gewahlt werden. Da ich den Ausdruck ”Milchdentition” in 
diesem Falle vermeiden will, so bezeichne ich die vier Backenzahne der ersten 
Dentition mit b,, B., B,, By (von vorne nach hinten gezahlt) und den Ersatz- 


20. Acta Zoologica 1922. 17 
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backenzahn (den “zweiten Molaren”), der im Durchbruche begriffen ist, 


einstweilen als Bl (Textfig. 3). 


Fig. 4. Desmostylus hesperus, Marsh. Oberansicht des Schidels. Das Vorderende der Schnauze 
nur in den Umri 


gezeichnet) ist in Anlehnung an den Schiidel von Desmostylus japonicus 
aus dem Miozin von Togari in Japan ergiinzt. Originalzeichnung.) 
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Zu den auffallendsten Erscheinungen, die uns die Backenzahne von 
Desmostylus darbieten, gehért die schwach schisself6rmige Oberflache der 
noch nicht durchgebrochenen BM. Von einer Usurflache wie bei den funk- 
tionellen Backenzahnen kann hier keine Rede sein. Die schiisself6rmige Ver- 
tiefung im Zentrum des dicken Schmelzzylinders eines jeden Zahnpfeilers, 
dessen Kern von einer relativ schwachen Dentinmasse gebildet wird, muss 
also auf andere Ursachen zuriickzufthren sein. 


Es ist fur diese Frage eine Reihe von Beobachtungen von Wichtigkeit, 
die O, AICHEL (21, pag. 9 d. S. A.) angestellt hat und die geeignet sind, auch 


auf das Problem der Entstehung der eigentiimlichen Querschnittsflachen der 
Backenzahnpfeiler von Desmostylus Licht zu werfen. 

Wenn auf einen Zahnkeim gewisse mechanische Reize einwirken, so 
wird derselbe in seiner Gestalt wesentlich beeinflusst. So bewirkt einseitige 
Raumbeengung fur den sich entwickelnden Zahnkeim eine Stellungsanderung 
des Zahnes und eine lokale Entwicklungshemmung in der Richtung der 
wirkenden Kraft. Raumbeengung von zwei entgegengesetzten Seiten bewirkt 
eine Kompression des Zahnkeimes und Entstehung eines komprimierten 
Zahnes. Raumbeengung von allen Seiten fuhrt zur Verkleinerung bis totaler 
Unterdriickung des Zahnkeimes und somit des Zahnes. Endlich fuhrt der 
Druck der Umgebung auf den Zahnkeim, wenn er in der Kronen-Wurzel- 
richtung erfolgt, zu einer partiellen oder totalen Spaltung des Zahnkeimes, 
zur Bildung von zweihéckerigen Kronen bis zur totalen Verdoppelung des 
betreffenden Zahnes. 

Hingegen tritt bei Raumerweiterung fiir den sich entwickelnden Zahn- 
keim eine Vergrésserung des Zahnkeimes und des Zahnes ein, die je nach 
der Richtung und Ausdehnung der Erweiterung eine partielle oder totale 
sein kann. 

kes scheint mir, dass auf Grund dieser Feststellungen der Schlussel zur 
Beantwortung der Frage nach den eigenartigen Querschnittsformen der 
Backenzahnpfeiler von Desmostylus wahrend des Liegens und Wachsens im 
Keimsack gefunden werden k6nnte. 

Zur Grodssenentfaltung des BA ist im Oberkiefer, wie es scheint, reich- 
lich Raum. Aber das Wachstum des im Keimsacke steckenden Ersatzzahnes 
scheint ein sehr starkes gewesen zu sein; das geht schon aus der Art des 
Wachstumes der einzelnen Pfeiler hervor, die zuerst, wie schon Marsu (1) 
hervorgehoben hat, als zylindrische und nur locker untereinander verbundene 
Saulen erscheinen, die sich erst spater dicht aneinanderlegen, dadurch einen 
polygonalen Querschnitt erhalten und untereinander durch Zement verkittet 
werden. Trotzdem ist auch an den fertigen Backenzahnen die merkwiirdige 
Saulenstruktur immer noch sichtbar. 


Dieses rasche Wachstum in Gestalt einzelner, sich erst spat fest anein- 
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anderschliessender, aus einer sehr starken Emailschicht und schwachem 
Zentralzylinder von Dentin bestehenden Backenzahnsaulen scheint nun auc! 
eine Erklarung dafiir zu bieten, dass noch wahrend des Aufenthaltes des 
Zahnes im Keimsacke die an den noch funktionellen, mit einer breiten Basis 
aufsitzenden Zahn andrangenden Pfeiler des Ersatzzahnes an ihren Ober- 
nden abgeflacht werden. Dass derartige Formveranderungen durch direkte 
virkung auf Zahnkeime entstehen kOnnen, zeigt unter anderen auch ein 
schGner Fall bei einem Hoéhlenbaren aus der Drachenhdhle von Mixnitz 
rmark (Palaobiologischer Lehrapparat der Wiener Universitat), bei 


lem der rechtsseitige Eckzahn des Oberkiefers dadurch am Durchbruche 
verhindert war, dass sich der Milchcanin quer ber die Kronenspitze des noch 
Keimsacke steckenden Canin des Ersatzgebisses gelegt hat und dadurch, 

dass der Milchzahn sich fest im Gaumendache verankert hatte, den Dauerzahn 
Keimsacke zuriickhielt. Die Krone des Dauercanins zeigt nun eine grubige 
rtiefung, in die die Krone des quer dariiberliegenden Milcheckzahnes ganz 
hineinpasst. Damit ist die Tatsache einer direkten Beeintlussung der 

der Schmelzkappe von nachriickenden Ersatzzahnen auf das klarste 
llustriert. Wahrend jedoch be: dem erwahnten Exemplare eines Hohlenbaren 
diese Verainderung als eine abnormale anzusehen ist, muss sie bei Desmosty- 


lus als eine normale gewertet werden. 


Was die Zahl der Pfeiler in den Backenzahnen von Desmostylus betrifft, 


ist dieselbe bei dem im Durchbruche befindlichen P17 des amerikanischen 
Schadels sowie bei dem ’Molaren” des japanischen Exemplars am groOssten, 
iiberschreitet aber nicht die Zahl von zehn Pfeilern, wobei die sekundaren 
Seitenpfeiler mitgezahlt sind. Wie gross der Gegensatz zwischen zwei hin- 
‘reinander in den kKiefern stehenden und gleichzeitig funktionierenden 
sein kann, lehrt die Betrachtung der Figur IV bei S. YosHIwarRa 


J. Iwasaki (3, Pl. II], Fig. IV). 


Die Deutung der Stosszahne des Schadels und Unterkiefers ist bei S. 
YosHIWARA und J. Iwasaki anders als bei O. P. Hay. Die ersteren hatten 
lie grossen Stosszahne, die aus dem Schadel mit einer sehr geringen Neigung 

vorne abstanden, als Schneidezahne gedeutet, ebenso die beiden unteren 

jeder Unterkieferhalfte, so dass einem oberen Inzisivenpaar nach dieser 

[ ¢ zwei untere gegenuberstanden, von denen das innere Paar dem 
ersten, das aussere dem zweiten Inzisivenpaar entsprechen sollte. 

Dieser Deutung ist . P. Hay entgegengetreten und hat darauf auf- 
merksam gemacht, dass nach der Abbildung des japanischen Schadels darauf 

schliessen sei, dass der obere Stosszahn kein Inzisiv sein kOnne, sondern 

Canin sein musse, weil er hauptsachlich im Supramanillare lege (7 
pag. 391). Der Antagonist des Unterkiefers, der gréssere Aussenzahn der 
beiden Stosszahne in jeder Unterkieferhalfte. wurde dementsprechend nach 
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O. P. Hay gleichfalls 
zahn des Unterkiefers als Inzisiv zu deuten sein.? 


als Canin und nur der kleinere, innen gelegene Stoss- 


Diese Erwagung Hay’s scheint mir durchaus richtig zu sein und in 
Einklang mit der Verbreiterung des Schadels und Unterkiefers am Vorder- 
ende der Schnauze zu stehen, die bis zu einem gewissen Grade an die Schnau- 
cenverbreiterung der Hippopotamiden erinnert, mit denen der Schiadel in 
seinem allgemeinen Habitus iiberhaupt eine viel grossere Aehnlichkeit zeigt 
als mit den Sirenen. 

Von groésster Wichtigkeit fiir das Problem der verwandtschaftlichen 
Beziehungen von Desmostylus zu den ubrigen Saugetieren ist die Analyse 
des Gebisses. Wir haben schon frither mehrfach betont, dass es unmdglich 
ist, Desmostylus zu irgend einer der grésseren oder kleineren Gruppen der 
plazentalen Saugetiere zu stellen, weil die morphologischen Merkmale ent- 
schieden gegen diese Annahme, die bisher allgemein gemacht worden ist, 
sprechen. Nun bleiben noch zum Vergleiche der Gebissformen die Marsu- 
pialier ubrig, da die rezenten Monotremen wegen des rudimentaren Charak- 
ters der bei Ornithorhynchus noch erhaltenen Zahne einstweilen aus der 
vergleichenden Betrachtung ausscheiden mussen. Unter den rezenten Marsu- 
pialiern k6nnen wir aber auch keine Formen auffinden, die sich mit Desmo- 
stylus irgendwie hinsichtlich ihres Zahnbaues vergleichen liessen. 

Dagegen werden wir gen6tigt sein, einer Gruppe fossiler Saugetiere 
unsere Aufmerksamkeit zuzuwenden, mit der wir schon in anderen Merk- 
malen Beziehungen zu Desmostylus feststellen konnten: das ist die Gruppe 
der Multituberculaten. 

Es muss in der Tat uberraschen, dass bisher noch niemals, seit Desmo- 
stylus genauer bekannt geworden ist, der Versuch unternommen wurde, 
diese sonderbare und unter den plazentalen Saugetieren jedenfalls ausser- 
ordentlich fremdartig erscheinende Type mit den Multituberculaten naher 
zu vergleichen, deren Backenzahnformen denen von Desmostylus jedenfalls 
schon auf den ersten Blick viel eher gleichen als die Backenzahne der Sirenen 
oder Proboscidier. Wir werden daher versuchen, unter dieser Gruppe er- 
loschener Saugetiere — wenn sie wirklich, wie wir noch zu erdrtern haben 
werden, erloschen sein sollten —- nach Gattungen zu suchen, die einen nahe- 
ren Vergleich mit Desmostylus hinsichtlich ihrer Zahnformen aushalten 
k6nnen. 

Unter den vielen verschiedenen Backenzahntypen unter den Multituber- 
culaten, die wir bis heute allerdings leider zumeist nur in vereinzelten 
Exemplaren kennen, haben wir Typen zu unterscheiden, deren obere Backen- 
zahne aus drei, und solche, die aus zwei parallelen Héckerreihen aufgebaut 
sind. Ein scharfer Unterschied zwischen den beiden Gruppen scheint aller- 

* Allerdings greift bei den Rodentiern der obere Nagezahn weit in den Oberkiefer 
hinein, doch ist die Lage des strittigen Zahnes bei Desmostylus eine andere. 
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dings nach den neuen Untersuchungen von E. HENNIG (22) nicht zu beste- 
hen, da z. B. bei Ptilodus gracilis Gidley (17) unter den zwei hintereinander 
stehenden langgestreckten Backenzahnen des Oberkiefers der vordere an 
seiner Aussenseite, der nachfolgende dagegen an seiner Innenseite eine minu- 
tial entwickelte dritte Langsreihe tragt. Das hauptsachlichste Kennzeichen 
des multituberculaten Zahnes sind jedoch die Furchenbildungen in den 
Backenzahnen, die stets der Langsachse des Kiefers parallel laufen. Da solche 
Mittelfurchen bei den Backenzahnen von Desmostylus fehlen und die den 
Backenzahn zusammensetzenden hohen Schmelzpfeiler enge aneinanderschlies- 
sen, ja gerade in der Mitte des Zahnes keine Spur einer Rinnenbildung 
zeigen, so scheint es auf den ersten Blick, als sollten auch die Backenzahne 
der Multituberculaten von einen engeren Vergleiche mit Desmostylus aus- 


geschlossen werden mussen. 
Nun finden wir aber unter den bisher abgebildeten Backenzahnen von 
Desmostylus doch einige, die deutlich eine Anordnung von Hockern in zwei 


Langsreihen zeigen, wobei in jeder derselben drei Pfeiler hintereinander 
stehen (3, Pl. III, Fig. II, II, V, VII). Hierbei ist sehr auffallend, dass 
auch in den Fallen (1. c., Fig. II, II1), in denen das eine Ende des Backen- 
zahnes drei Hécker statt deren zwei tragt, die Mittellinie doch nicht ver- 
schoben wird, sondern dass der dritte Hocker sich als ein von dem einen 
Endhdécker einer Langsreihe abgespaltener (oder neu hinzugetretener), j;eden- 
falls aber sekundarer Pfeiler erweist. Dies fuhrt uns zu der Meinung, dass 
auch in den Fallen, in denen die beiden oder nur das eine Ende eines Backen- 
zahnes von Desmostylus dreihéckerig statt zweihOckerig sind, diese Vermeh- 
rung eine sekundare sein muss und dass der Ausgangspunkt fur den Typus 
des Desmostylusmolaren in einem Zahne zu suchen ist, in dem zwei Langs- 
reihen nebeneinander zu stehen kamen, deren jede aus drei Pfeilern bestand. 

Wenn wir also nach Multituberculatenzahnen aus dem Oberkiefer Um- 
schau halten, die aus zwei dreispitzigen Langsreihen bestanden, die in der 
Mittellinie durch eine Langsfurche getrennt waren, so tritt uns eine solche 
Type in Bolodon (== Plagiaulax) entgegen (23). Die vier hinteren Zahne 
entsprechen in dem Grundriss der Héckeranordnung durchaus dem Typus 
von Desmostylus; die vorderen Backenzahne bestehen nur aus einer kleineren 
Zahl von Hockern. Sehr auffallend ist das Bild, das die Bolodonmolaren in 
der Seitenansicht darbieten: hier gewinnt man den Eindruck, dass es sich 
um Zahnhocker handelt, die fast pfeilerartig bis zur Wurzel reichen und die 
Aehnlichkeit mit den Backenzahnen von Desmostylus ist kaum von der 
Hand zu weisen. 

Ptilodus gracilis Gidley besitzt Backenzahne, die zwar auch ihre Hocker 
in zwei in der Mittellinie verschmolzenen Langsreihen angeordnet zeigen, 
aber die Zahl der Hécker in jeder dieser beiden Reihen ist viel bedeutender 


als bei Bolodon-Plagiaulax. 
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Auch mit den Backenzahnen von Microlestes besteht eine gewisse Aehn- 
lichkeit, wie dies namentlich fiir den von W. Branca 1915 (24) abgebil- 
deten Backenzahn gilt. Die dreireihigen, nach einem ganz anderen Typus 
gebauten Backenzahne der sich um Tritylodon, Triglyphus, Oligokyphus, 
Stereognathus gruppierenden Gattungen, die von FE. HENNIG Ig2I (22) 
einer eingehenden Besprechung gewiirdigt worden sind, fallen bereits aus 
dem Kreise der mit Desmostylus naher vergleichbaren Formen heraus. 

Wenn wir nur die Zahnformen der Multituberculaten mit denen von 
Desmostylus vergleichen kénnten, so ware es mOglich, hier an Konvergenz- 
erscheinungen zu denken und jeden Gedanken an irgend welche genetische 
3eziehungen abzulehnen. Wir haben jedoch gesehen, dass wir noch ver- 
schiedene andere Merkmale, vor allem die ausserordentlich bezeichnende 
Zusammensetzung des Jochbogens vor uns haben, die sich kaum allein aus 
solchen Konvergenzen erklaren lasst. Man wird vielleicht einwenden, dass 
sich im Jochbogen die Art des Ergreifens der Nahrung und der Nahrungs- 
zerkleinerung ebenso bemerkbar machen miisse wie in der Form der Zahne, 
aber dennoch miisste die Tatsache einer so weitgehenden Uebereinstimmung 
zwischen Desmostylus und den Multituberculaten als eine sehr auffallende 
Erscheinung gewertet werden, die nicht ttbersehen werden darf. 

Wenn wir aber nun erwagen, dass Desmostylus eine Anzahl primitiver 
Erscheinungen zeigt, die sich in der Zahl der Foramina im Bereiche des 
Hinterhauptes und des hinteren Abschnittes der Schlafenregion geltend 
machen, und wenn wir bedenken, dass die Lage des Meatus auditorius und 
seine Umgrenzung eine so auffallende Uebereinstimmung mit den diproto- 
donten Beuteltieren zeigt, unter den plazentalen Saugern aber kein ent- 
sprechendes Gegenstiick findet, so gewinnen die verschiedenen Argumente 


zegenseitig an Starke und dies gilt insbesondere auch fiir das Gebiss. 
Freilich werden wir nicht so weit gehen dirfen, irgend eine direkte 
Seziehung zwischen irgend einem der bisher bekannten Multituberculaten 
und Desmostylus aufsuchen zu wollen; in dem jetzigen Stande unserer Kennt- 
nisse von den Beziehungen von Desmostylus zu den ubrigen Saugetieren 


werden wir zufrieden sein durfen, dieser eigenartigen Gattung ihren Platz 


unter den Multituberculaten zuweisen zu konnen. 


SYSTEMATIK. 


Die Grundlage der Gattung und die erste unterschiedene Art wird von 
den von O. C. Marsh (1) beschriebenen Zahnen gebildet: Desmostylus hes- 
perus Marsh. Zu derselben Art werden alle bisher aus dem Miozan der 
pazifischen Kiiste der Vereinigten Staaten bekannt gewordenen Einzelfunde, 
vor allem auch der Schadel aus der Yaquina Bay gestellt. 

Ira E. CoRNWALL ist, wie er mir in einem Briefe aus Victoria B. C. vom 
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aus der Sookeformation 


von Vancouver Island einer anderen, alteren Art von Desmostylus ange- 


jren als D. hesperus, da sie nicht nur durch ein hdheres geologisches Alter, 


sondern auch durch den Besitz eines stark entwickelten Cingulums verschieden 


QO. P. Hay (7) 


kanischen verschieden ist und fuhrt 


as bei Desmostylus hesperus und bei der japanischen Form fehlt. 


ist der Meinung, dass die japanische Art von der ameri- 


als Kennzeichen derselben eine schlan- 


kere Schnauze, ein niedereres Frontale, die grOssere Breite des Gaumens in 


seinem hinteren Abschnitte und eine geringere Zahl von Pfeilern im "ersten 


\Mlolaren” des Oberkiefers an. Diese Unterschiede sind sehr gering und legen 


mOglicherweise noch innerhalb der Variationsbreite einer Art; die von O. P. 


Hay aufgestellte Art gehdrt jedenfalls in die engste Verwandtschaft des 


merikanischen Desmostylus hesperus Marsh. Hay hat sie als Desmostylus 


\Vatasei unterschieden. 


Da jedoch schon ein Jahr vorher (1914) von TokuNaGa und Iwasakt 


fiir die japanische Art der Speziesname Desmostylus japonicus aufgestellt 


worden ist, ist aus Prioritatsgrinden der Name D. 


Watasei zu eliminieren. 


Der erhaltene Schadelteil von Desmostylus japonicus ist 550 mm lang, seine 


erganzte Lange muss nach MatsumorTo ungefahr goo mm betragen haben ; 


] 


er war also bedeutend grésser als der von Hay beschriebene Schadel von 


Desmostylus hesper 


Schadellange nach 


us, 


Hay 3600 mm). 


Das 


Vorderende der 


dessen erhaltener Teil 310 mm lang ist (erganzte 


Schnauze_ scheint 


bei D. hesperus breiter und der Schadel héher gewesen zu sein als bet 
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gs japonicus (30, pag. 71). 


/ 


NGEN UBER 


DIE 


BEZIEHUNGEN 
TUBERCULATEN ZU DEN UBRIGEN SAUGETIERSTAMMEN. 


Die Gruppe der Multituberculaten hat sowohl in ihrer Umgrenzung als 


DER MULTI- 


auch in der Frage ihrer Beziehungen zu den tbrigen Saugetierstammen eine 


sehr verschiedene Beurteilung erfahren. Die Multituberculaten sind von eini- 


gen Forschern in die Gruppe der Marsupialier eingereiht worden, wahrend 


andere ihre eziehungen zu den Monotremen in den Vordergrund ruckten. 


Ueber die verschiedenen Ansichten von der Stellung der Multituberculaten 


geben die in den letzten Jahren erschienenen Abhandlungen von R. Broom 


(18), W. Branca (23) und E. HENNIG | 


> 


2) ein Bild. Wahrend L. DoEDER- 


LEIN die Multituberculaten einen diinnen, sterilen Zweig des Saugetierstam- 


mes nennt, der im Paleozin wieder verschwindet (23, pag. 41), fassen sie 


R. Broom (18, pag. 


34) und nach ihm E. HENN1G (22, pag. 261) als die 


\urzel der Monotremen auf, so dass also die Multituberculaten in dege- 


nerierter Gestalt und im Zustande partieller hochgradiger Spezialisation noch 


in der rezenten Tierwelt vertreten 


sein 


wurden; 


R. 


BRooM 


ist aber der 
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Ansicht, dass die Multituberculaten vom Hauptstamme der Saugetiere einseitig 
abgezweigt sind, von dem aus die Spaltung der Marsupialier von den Pla- 
zentaliern eintrat, wahrend nach der Auffassung von IX. HENNIG (22, pag. 261) 
die Multituberculaten gleichzeitig als die Wurzel der Monotremen und der 
Marsupialier anzusehen waren. WW. K. Grecory hat schon 1910 (20, pag. 168) 
die Griinde dargelegt, die nach seiner Ansicht dafiir sprechen, dass die Aehn- 
lichkeiten zwischen gewissen Marsupialiern und Multituberculaten, besonders 
die zwischen dem nordamerikanischen Polymastodon und den siidamerika- 
nischen Gattungen Propolymastodon, Pliodolops ete. nur als Konvergenz- 
erscheinungen zu deuten seien. 

Besonders beachtenswert scheint mir die Auffassung von \WW. BRANCA 
(24, pag. 75) zu sein, der die Multituberculatenzahne weder auf theriodonte 
Reptilzahne, noch auf trituberculare Saugerzahne, noch auf vielhdckerige 
Reibplatten zuriickfthrt, sondern es wahrscheinlich macht, was schon W. 
K. GREGORY (20, pag. 168) als die wahrscheinlichste Lésung des Problems 
bezeichnet hatte, dass die vielhGckerigen Backenzahne der Multituberculaten 
von einem triconodonten Ausgangstypus abzuleiten seien. 

Auch die Backenzahne von Desmostylus japonicus lassen sich unge- 
zwungen auf einen Backenzahntypus zuruckftthren, bei dem die Krone aus 
zwei parallelen Langsreihen vom je drei hintereinanderstehenden Pfeilern 
bestand, zwischen deren Enden sich neue Kronenelemente in Gestalt accesso- 
rischer Pfeiler einschoben. Die Zahne von Desmostylus hesperus entsprechen 
diesem Bilde, das uns die Backenzahne der japanischen Art darbieten, 
durchaus. 

in. Broom hat das Verdienst, zum erstenmale auf die eigenartigen Ver- 
haltnisse im Aufbaue des Jochbogens bei den Multituberculaten und den 
Monotremen hingewiesen zu haben. In der Tat bestehen in der Ausschliessung 
des Jugale von der Zusammensetzung der unteren Halfte des Jochbogens, 
seinem reduzierten Zustande und der Uebernahme der Rolle, die der Joch- 
bogenanteil des Jugale bei den ubrigen Saugetieren spielt, durch einen langen 
Fortsatz des Supramaxillare, der bis in die Nahe der Gelenkgrube fir den 
Unterkiefer reicht, so wichtige und auffallende Uebereinstimmungen, dass 
die Ansicht eines engeren Zusammenhanges der Multituberculaten mit den 
Monotremen dadurch eine sehr wichtige Stiitze erfahren hat. 

Unter den tibrigen Saugetieren ist es ausschliesslich Desmostylus, bei 
dem ein gleichartiger Aufbau des Jochbogens beobachtet werden kann, wie 
er fiir die Monotremen und Multituberculaten bezeichnend ist und dies ist 
neben dem Verhalten des Gebisses der Hauptgrund fiir meine Auffassung, 
dass Desmostylus als ein Vertreter des Multituberculatenstammes anzusehen 
ist, der durch diese Form eine zeitliche Fortsetzung uber das Paleozan hinaus 
bis in das untere Miozan, ja bis in das mittlere Miozan findet. 

Wir wissen, dass die lebenden Monotremen, also Ornithorhynchus, 
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Echidna und Proechidna, infolge einseitiger und hochgradiger Anpassungen 
an sehr spezialisierte Lebensbedingungen die primitiven Merkmale, die sie 
noch besitzen, vielfach so sehr verzerrt und verwischt zeigen, dass es seit 


jeher sehr schwer gewesen ist, die primitiven Merkmale von diesen Spezialisa- 


lionen aus viel spaterer Zeit loszulésen. Der Umstand, dass Ornithorhynchus 
einerseits und Echidna und Proechidna andererseits dieselben Verhaltnisse 
im Aufbaue des Jochbogens zeigen und in weiterer Erwagung des Umstandes, 
dass genau dieselben Verhaltnisse bei den Multituberculaten wiederkehren, 
lasst es als nahezu gewiss erscheinen, dass es sich in diesen Merkmalen um 
von einem gemeinsamen Grundstocke vererbte Eigentiimlichkeiten handelt, 
die trotz der nach zwei ganz divergenten Wegen erfolgten Spezialisation der 
Schnabeltiere und der Schnabeligel nicht verwischt worden sind. 

Dazu kommt aber nun noch eine weitere Erwagung. Wir sehen, dass 
Desmostylus ein Gebiss besitzt, das als herbivores Gebiss eines mariner 
Multituberculaten angesprochen werden darf. Das Vordergebiss weist gewisse 
Aehnlichkeiten mit dem der Flusspferde auf, ohne dass sich jedoch andere 
Beziehungen als blosse Konvergenzerscheinungen aus der Feststellung dieser 
Aehnlichkeiten ableiten lassen durfen. Bis jetzt war noch kein mariner Multi- 
tuberculate bekannt; aber die Einreihung von Desmostylus in diesen Sauge- 
tierstammi lasst einiges Licht auf die Frage nach der Entstehung der Schna- 
beltiere fallen, die, wenn es sich auch nur um Vermutungen handelt, we- 
nigstens andeutungsweise hier besprochen zu werden verdient. 

Wir wissen, dass die Vorfahren der Monotremen ein multituberculates 
Gebiss besessen haben mtissen, da sich im Oberkiefer und Unterkiefer von 
Ornithorhynchus bei jugendlichen Individuen, die ungefahr eine Lange von 
~50—-316 mm. aufweisen, noch die Rudimente dieser multituberculaten Bac- 
kenzahne nachweisen lassen. Durch die Untersuchungen tber die rudimen- 
taren Backenzahne von Ornithorhynchus, unter denen besonders die von 
E. Gb. Pouiton (25), O. THomas (26), C. STEWART (27), I. T. Witson und 
J. P. Hii (28) hervorzuheben sind, sind wir daruber belehrt worden, dass 
die Zahl der Backenzahnrudimente in jedem Oberkiefer vier betragt, von 
denen der vorderste sehr klein, der nachstfolgende etwas grOésser und erst 
der dritte und vierte relativ gross sind. Sowohl die Zahl dieser Backenzahn- 
rudimente als auch die relative Grosse stimmt auffallend mit den entspre- 
chenden Verhaltnissen von Desmostylus uberein. Dazu kommt, dass nach 
den Untersuchungen von WiLson und HI (28, pag. 144, Fig. 2) hinter 
und uber dem vierten wohlausgebildeten Backenzahnrudiment des Oberkiefers 
von Ornithorhynchus noch die nlage eines funften Zahnes zu sehen ist, 
der jedoch niemals durchzubrechen scheint. Dies hat schon PovuLton beob- 
achtet und Witson und HI sagen dartiber: "PovuLton would appear to 
have found it actually papillated, although it apparently never erupts” (28, 
pag. 145). Diese Verhaltnisse miissen uns den Gedanken nahelegen, ob es 
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sich in dem fiinften Backenzahn von Ornithorhynchus nicht vielleicht um 
ein Homologon des eben im Durchbruche befindlichen Backenzahnes (BM) 
von Desmostylus hesperus aus dem Miozan der Yaquina Bay handelt. 


Fig. 5. Unterkiefer von Ornitho- 


rhynchus paradoxus, von oben ge- 
sehen, in nat. Gr. (Originalzeich- 
nung nach einem Exemplar im 
Zool. Inst. d. Universitit Wien.) 
Gf. Getiasslécher. Zg. Grube fiir 
die rudimentéren Backenzihne, 
in welcher der Hornzahn liegt, 
der die ersteren heraushebt und 
ersetzst. Af, Alveole fiir einen 
rudimentiren vorderen Stosszahn 
(Inzisiv), A2, Alveole fiir den 
rudimentéren Eckzahn. 


Da sich nicht nur in der Region der Bac- 
kenzahnrudimente die fir Ornithorhynchus 
bezeichnenden hornigen Reibplatten vorfinden, 
sondern auch gerade an jener Stelle, an der bei 
Desmostylus japonicus der Eckzahn hart an 
der Vordergrenze des Supramaxillare gegen das 
Praemaxillare liegt, ein langgestreckter Horn- 
zahn von Spindelform auftritt, so scheint mir 
die Moglichkeit nicht ausgeschlossen zu sein, 
dass diese Hornspindel an einer Stelle liegt, an 
der in friiheren Jugendstadien von Ornitho- 
rhynchus ein Eckzahnrudiment ausgebildet sein 
kann. 

Unter den mir von meinem Freunde Dr. 
C. To.pr zur Verftigung gestellten Exemplaren 
von Ornithorhynchus paradoxus war nur eines, 
das der Grosse nach dem von STEWART (27, 
Pl. VIII) untersuchten Exemplare am nachsten 
kam. Die rontgenographische Durchleuchtung 
des Objektes, deren Vornahme ich der Freund- 
Prof. Dr. G. Hotzknecut und 
Assistenten Dr. F. 


lichkeit von 
seines Porpbes_ verdanke, 


ergab einen negativen Befund; aber es ist 
immerhin moglich, dass dieses Exemplar in der 
ontogenetischen Entwicklung zu weit vorge- 
schritten war, um ein verkalktes Eckzahnrudi- 
ment nachweisen lassen zu konnen. Es 
bemerkt werden, dass die vier Rontgenogramme, 


die in der Zentral-Rontgenstation des Allge- 


mag 


meinen Krankenhauses in Wien durchgefiihrt wurden und vorziigliche scharfe 
Bilder zeigen, auch keine Spur der Backenzahnrudimente erkennen lassen. 


Vielleicht sind jene Kollegen, denen noch jugendlichere Exemplare von 
Ornithorhynchus zur Verfigung stehen, in der Lage, an der Stelle der vor- 
deren Hornzahnspindeln im Oberkiefer und auch im Unterkiefer die rudi- 


mentaren Eckzahne, bzw. Inzisiven nachzuweisen, von denen mir im Ober- 


kiefer und Unterkiefer wenigstens die Alveolen angedeutet zu sein scheinen. 

Durch eine solche Feststellung wiirde, wie ich nicht weiter hervor- 
zuheben brauche, die Frage nach den Beziehungen zwischen Ornithorhynchus 
und Desmostylus sehr wesentlich ihrer Lésung naher gebracht werden k6n- 
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Einstweilen muss es jedenfalls sehr auffallend erscheinen, dass bei 
Ornithorhynchus genau an derselben Stelle, an der bei Desmostylus der obere 


r ihm entsprechende untere Eckzahn liegen, die spindelf6rmigen Horn- 


hne auftreten, an deren Stelle, soviel ich weiss, bisher noch nie nach 


Fckzahnrudimenten gesucht worden ist. 
\Veiter erscheint es auffallend, dass bei Ornithorhynchus der vordere 
er Schnauze eine entenschnabelartige Verbreiterung zeigt und dass 


erbreiterung auch bei Desmostylus japonicus zu heobachten ist, wenn 


sie hier auch nicht einen so hohen Grad erreicht wie bei Ornithorhynchus. 
Diese Erwagungen lassen die Vermutung als nicht ganz unmédglich er- 
scheinen, dass Ornithorhynchus in seiner Stammesgeschichte eim ahnliches 
Stadium durchlaufen hat, wie es uns in Desmostylus entgegentritt. 
\Veitergehende Schiiisse diirfen, wie mir scheint, aus diesen Befunden 
freilich einstweilen nicht gezogen werden. Sie wiirden mit der Auffassung 


in Einklang stehen, dass Ornithorhynchus ein letzster Rest des Mutltituber- 


latenstammes ist, der ein aquatisches Vorfahrenstadium durchlaufen hat 
dass Desmostvlus uns wenigstens den Weg bezeichnet, auf dem ein 
solcher Wechsel der Lebensweise sich vollzogen haben kénnte; denn Desmo- 
stylus, dessen Verbreitungsgebiet ausschliesslich in den Kustengebieten 
des pazifischen Ozeans gelegen ist, kinnte Verwandte gehabt haben, die sich 
weiteren Verlaufe der stammesgeschichtlichen Entwicklung und wahr- 


scheinlich schon in geolegisch sehr frither Zeit aus dem Meere in die Aestu- 


jen und weiter in die Fliisse zuriickgezogen haben, so dass wir in Ornitho- 


hynchus eimen analogen Fall vor uns haben kénnten, wie in so vielen an- 


deren Beispielen aus den verschiedensten Gruppen des Tierreiches. 


Diese Fragen sind aber heute noch nicht spruchreif. Sie kénnten es 
einmal werden, wenn es durch neue Funde von aquatischen Multitubercu- 
laten im Bereiche des pazifischen Gebietes gelingt, der einstweilen nur durch 
Desmostylus vertretenen Gruppe von marinen, litoralen Multituberculaten 
veitere Formen anzureihen, die iiber dieses wichtige Problem aus der Stam- 
mesgeschichte der Saugetiere mehr Licht verbreiten kénnten, als dies durch 
die Feststellung der Fall sein kann, dass Desmostylus in die Gruppe der 


) 


Multituberculaten und nicht in die der Plazentalier einzureihen ist. 


IX. ZUSAMMENFASSUNG DER ERGEBNISSE. 


1. Die zur Gattung Desmostylus zu stellenden Ueberreste — achtzehn 
beschriebene Funde aus Japan, Canada (Vancouver Island), Oregon und 
Californien — gehdren ausschliesslich dem nordpazifischen Kistengebiete an 

2. Samtliche bisherigen Funde sind in marinen u. z. in litoralen Abla- 
gerungen gemacht worden. Daraus darf der Schluss gezogen werden, dass 


Desmostylus ein marines Tier und zwar ein Kustenbewohner gewesen ist, 
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da sein Gebiss an eine herbivore Lebensweise angepasst war. Als Nahrung 
kommen Algen, Seegras etc. in Betracht. Die Loslésung der Pflanzen vom 
Untergrunde durfte in ahnlicher Weise geschehen sein, wie dies bei den 
lebenden Flusspferden der Fall ist. 

3. Die Aehnlichkeiten, die zwischen Desmostylus und den Sirenen be- 
stehen, sind ganz oberflachlicher Natur und beschranken sich eigentlich nur 
darauf, dass Desmostylus, wie aus dem Charakter seines Gebisses hervorgeht, 
ein litoraler Pflanzenfresser war. Mit den Proboscidiern besteht gleichfalls 
keine Verwandtschaft. 

4. Desmostylus gehért tberhaupt nicht zu den Ungulaten; er gehort 
aber nicht einmal dem Stamme der Plazentalier an, sondern bildet ein Glied 
der Stammesgruppe der Multituberculaten. 

5. Fur die Einreihung von Desmostylus unter die Multituberculaten 
ist in erster Linie die Struktur des Jochbogens massgebend. Nur bei den 
Multituberculaten und den Monotremen ist der Jochbogen ebenso wie bei 
Desmostylus gebaut; bei den Plazentaliern kommen derartige Verhaltnisse 
nicht vor. 

6. Diese bezeichnende Struktur des Jochbogens besteht in der Ausschal- 
tung des Jugale von der Zusammensetzung der unteren Halfte des Joch- 
bogens, die von einem langen, diinnen Fortsatze des Supramaxillare gebildet 
wird, der bis in die Nahe der Gelenkgrube fiir den Unterkiefer reicht; das 
jJugale ist auf den vordersten Teil des Jochbogens beschrankt. 

7. Die Lage des Meatus auditorius externus sowie die vor demselben 
liegende grosse Grube im Hinterende des Jochbogens findet nur ein Gegen- 
stuck bei den diprotodonten Marsupialiern, kommt aber bei den Plazentaliern 
in gleicher Ausbildung niemals vor. 

8. Ebenso ist auch das Auftreten zahlreicher Gefasslécher im hinteren 
Abschnitte des Schadels, namentlich im Bereiche des seitlichen Occipital- 
leiste, als ein primitives und fur die Marsupialier bezeichnendes Merkmal 
anzusehen, Ob die zwei Foramina an der seitlichen Hinterhauptsleiste, deren 
Lage mit den Fenestrae posttemporales (ant. und post.) bei den Monotremen 
ubereinstimmen wirde, in der Tat mit den Oeffnungen unterhalb der Schla- 
fenbrucke der Monotremen identisch sind oder nicht, wird erst die Prapara- 
tion dieser Region am Schadel aus der Yaquina Bay, der sich im National 
Museum in Washington befindet, ergeben kénnen. 

g. Ebenso ist es als nicht sicher anzusehen, ob der am Hinterende der 


Choanen des Schadels aus der Yaquina Bay legende Knochen ein ’’adventi- 
tious bone” oder, was nicht unmdglich ist, die Reste einer Knochenbricke 
darstellt, wie sie sich als Abschluss der grossen Fenestrae palatinae im 
Schadel der Diprotodonten, von Ptilodus etc. vorfindet, aber bei den Plazen- 
taliern fehlt. 

10. Der Typus der Backenzahne von Desmostylus ist von dem aller 
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Plazentalier ganzlich verschieden, nicht nur, was die Anordnung der ein- 
zelnen Kronenpfeiler, sondern auch was den Aufbau der Krone aus isolierten 
Pfeilern betrifft. 

11. Die Kronen der Backenzahne von Desmostylus sind in ihrer Grund- 
form aus zwei Langsreihen von je drei gleich hohen Pfeilern aufgebaur, 
die einen sehr dicken Schmelzbelag um einen zylindrischen Dentinkern zeigen, 
in fruheren Entwicklungsstadien locker nebeneinander stehen und erst spater 
durch Zementzwischenlagen verkittet werden. Zu den drei fast gleich starken 
Pfeilern einer solchen “triconodonten” Langsreihe treten am Vorder- oder 
Hinterende der Backenzaihne, aber auch an den Seiten sekundare Pfeiler 
hinzu. die schliesslich zu einem aus zehn Pfeilern aufgebauten Backenzahn 
fiihren, bei dem aber die urspriingliche Anordnung der Pfeiler in zwei Langs- 
reihen nicht verwischt wird. 

12. Das obere Vordergebiss von Desmostylus japonicus besteht, wie 
O. P. Hay richtig erkannt hat, aus einem Paar fast wagrecht aus dem Ober- 
kiefer hervorragender stosszahnartiger Eckzahne; das untere Vordergebiss 
umfasst auf jeder Seite zwei Zahnpaare, die gleichfalls als Stosszahne aus- 
gebildet sind und von denen das hintere wahrscheinlich gleichfalls den Eck- 
vihnen, das vordere einem Schneidezahnpaar entspricht, das aber an Grosse 
weit hinter dem Eckzahnpaar des Unterkiefers zuruckbleibt. 

13. Der allgemeine Charakter des Gebisses erinnert an den Gebisstypus 
der Hippopotamiden und dies wird insbesondere durch die starke Entwick- 
lung und Richtung der cberen und unteren Stosszihne bewirkt; wenn auch 
die Beteiligung der Eckzahne und Schneidezahne am Aufbaue des Vorder- 
gebisses in den beiden Vergleichsfallen sehr verschieden ist und namentlich 
die Eckzahne bei den Flusspferden eine starke Kriimmung, ahnlich wie 
Schweinehauer, aufweisen, so ist doch der allgemeine Eindruck bei einem 
Vergleiche ein iibereinstimmender. Selbstverstandlich kann es sich aber hierbei 
nur um Konvergenzerscheinungen, bedingt durch die gleichartige oder doch 
sehr ahnliche Art der Nahrungsaufnahme handeln. 

14. Die Art des Backenzahndurchbruches bei dem Schadel von Desmo- 
stylus hesperus aus der Yaquina Bay beweist, dass diese Gattung vier 
Backenzaihne in jedem Oberkiefer hatte, die einer fruheren Dentition ange- 
héren als der unter dem letzten Backenzahn dieser Serie zur Entwicklung 
und zum Durchbruch gelangende Mahlzahn. Der Ersatz der ersten Dentition 
kann somit mit dem einer ’Milchdentition” verglichen werden, beziehungs- 
weise einem Ersatz abgeniitzter Backenzahne, wie er auch unter den Kep- 
tilien bei Diademodon (29) beobachtet worden ist. 

1s. Die Druckverhaltnisse, die auf den im Keimsack zur Entwicklung 
gelangenden Ersatzbackenzahn einwirkten, sind allem Anscheine nach der- 
artige gewesen, dass das rasche Wachstum der Pfeiler behindert wurde, 


indem die Spitzen derselben Abflachungen zeigen, die das Bild eines in Ab- 
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kauung befindlichen Pfeilers darbieten. Eine Abniitzung der noch in den 
Keimsacken stehenden Ersatzbackenzahne ist jedoch ganzlich ausgeschlossen 
und so kann die ungewohnlich erscheinende Abflachung der Pfeiler bei diesen 
beiden Ersatzbackenzahnen nur dadurch erklart werden, dass die rasch 
wachsenden Pfeiler an die feste Basis der noch in Funktion stehenden Backen- 
zahne drangten und infolgedessen die Abflachungen an ihrer Spitze erlitten. 

16. Die Bestimmung von Desmostylus als Angehérigen des Stammes 
der Multituberculaten wirft einiges Licht auf die Frage nach den Beziehungen 
dieser Saugetiergruppe zu den Monotremen, speziell zu Ornithorhynchus, 
mit dem bei Desmostylus in manchen Punkten nicht nur adaptive, sondern 
auch morphologische Uebereinstimmungen bestehen. 


X. SCHLUSSBEMERKUNGEN. 


Zum Schlusse gestatte ich mir, Herrn OLiverR Perry Hay, National 
Museum, Washington, meinen verbindlichsten Dank fiir die auf meine Bitte 
erfolgte Uebersendung von finf vorzuglichen Photographien des Schadels 
von Desmostylus hesperus aus der Yaquina Bay auszusprechen, die mich 
in den Stand gesetzt haben, die morphologischen Verhaltnisse dieses kost- 
baren und fiir die Geschichte der Saugetiere, wie es scheint, sehr bedeutungs- 
vollen Stickes genauer zu untersuchen, als dies auf Grund von Autotypien 
mdglich war. Bedauerlicherweise ist es mir nicht gegluckt, von Desmostylus 
japonicus, dessen Original in der Universitat von Tokio aufbewahrt wird, 
Photographien oder Abgiisse zu erhalten, obwohl gerade dieser Schadel uber 
manche noch unaufgeklarte Probleme Aufschluss zu geben imstande ware 
Aus den ziemlich mangelhaften Abbildungen von Desmostylus japonicus 
scheint jedoch hervorzugehen, dass bei sorgfaltigerer Praparation noch 
manche Einzelheiten des Schadelbaues klargelegt werden kOénnten und ich 
mdchte hier den Wunsch aussprechen, dass diese Praparation bald geschehen 
moge. 

Ebenso méchte ich allen Kollegen, die in der Lage sind, solche Jugend- 
stadien von Ornithorhynchus untersuchen zu kénnen, bei denen die Backen- 
zahnrudimente noch nicht resorbiert sind, nahelegen, die Region an der Grenze 
des Oberkiefers und Zwischenkiefers, in der bei Desmostylus der langge- 
streckte Eckzahn liegt, genauer zu untersuchen. Es muss sehr auffallend 
erscheinen, dass bei Ornithorhynchus, wie z. B. die Abbildung des von 
HarTIG gezeichneten und in der letzten Auflage von ’Brehms Tierleben” 
von L. Heck 1912 verOffentlichten Berliner Exemplars (pag. 57, Fig. 1) 
zeigt, gerade an derselben Stelle, an der bei Desmostylus der Eckzahn liegt, 
ein langgestreckter Hornzahn auftritt und ich halte es fur durchaus nicht 
ausgeschlossen, dass sich ebenso wie sich an der Stelle der maxillaren Kau- 


platten bei jugendlichen Exemplaren Backenzahnrudimente vorgefunden 
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haben, auch an der Stelle der vorderen Hornleisten im Oberkiefer und 
Unterkiefer yon Ornithorhynchus Rudimente der Eckzahne nachweisen 
lassen. 

Endlich ware es wiinschenswert, die Foramina bzw. die Kanale in der 
Occipital- und Temporalregion von Desmostylus hesperus aus dem Miozan 
ler Yaquina Bay durch sorgfaltige Praparation so weit als mOglich freizu- 
legen. um iiber die Richtung und den Verlauf derselben ein abschliessendes 


fallen zu kOnnen. 


NACHTRAG. 


der Korrektur der vorliegenden Abhandlung traf noch ein 
Schreiben von O. P. Hay vom 16, Juni 1922 ein, in dem er so freundlich 
auf mehrere Fragen tiber Einzelheiten des Schadelbaues von Des 
stylus hesperus zu antworten. Ich entnehme diesem Schreiben folgendes : 
The zygomatic process of the squamosal continues backward over the 
opening which I called ‘tympanic cavity’. There is no sudden constriction 
he width of the skull over the bones connected with the ear as there 
< in Trichechus (Manatus). From the glenoid fossa a plate of bone grows 
ard below my ‘tympanic cavity’. Further inward it presses up against 
e bone which appears to me to be the tympanic ring. In the figure which 
I enclose I have drawn a red line around this tympanic ring. The auditory 
ossicles must lie between this plate of bone and the ‘tympanic cavity’. 
Probably the latter represents really a short meatus. The ridge of bone 
running forward from 30 of my plates (Lit.-Verz. 7, Pl. 57) quite certainly 
s a part of the exoccipital. The opening between the numbers 19 and 26 
seems to be a part of the vacuity in which the tympanic bone 1s placed. 
‘The arrangement of the bones in this region it seems to me is greatly 
hat of a young elephant. In this, a secondary meatus is formed by 
ges of the squamosal bone; and a part of the tym- 
anic is wedged in between them. If this wedge were larger and the meatus 
shorter the region would be much like that of Desmostylus. 
"In the specimen of Desmostylus the matrix is a very hard clay and it 
s almost impossible to clear out the foramina. I do not recognize a separate 
foramen for the optic nerve. Wherever it emerged, it made its way over 
pocket for the hindermost molar in a groove, somewhat as in the elephant. 
"You inquired about a foramen in Desmostylus, yet filled with matrix, 
he hinder border of the squamosal, above the hinder end of the zygo 
new whether it corresponded to a foramen on 
f Trichechus (Manatus) and Halicore. I think it does 
It is wholly in the squamosal and seems to be for a blood vessel.” 


Diese Feststellung der Lage des Squamosalforamens bei Desmostylus 
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ist deshalb wichtig, weil dadurch bewiesen wird, dass es nichts mit dem bet 
den Sirenen in der Hinterwand des Schadels auftretenden Fenster zu tun 
hat, in dem die Facies periotici fonticuli mastoidei an die Hinterseite des 
Schadels tritt (vgl. O. ABEL, 15, pag. 343, Fig. 4 und Taf. XXXIII, Fig. 
1, 2). Das Fehlen des Foramen opticum ist eine weitere Stiitze meiner Auf- 


fassung von der systematischen Stellung von Desmostylus (vgl. 20, pag. 151). 
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BEITRAGE ZUR KENNTNIS DER ORGANI- 
SATION EINIGER STEGOCEPHALEN 
DER SCHWABISCHEN TRIAS. 

VON 
FRIEDRICH von HUENE in Tiibingen. 


Mit 44 Abbildungen im Text und 2 Tafeln. 
VORBEMERKUNG. 


Dem freundlichen Entgegenkommen Herrn Prof. Dr. Martin SCHMIDT’s 
verdanke ich die Erlaubnis, die im Stuttgarter Naturalienkabinett befindlichen 
Plagiosauriden, sowie Mastodonsaurus und einige andere Labyrinthodonten 
erneut zu studieren. Und die Wiurttembergische Gesellschaft zur Forderung 
der Wissenschaft hat mir die damit in Zusammenhang stehenden Auf- 
wendungen in dankenswerter Weise ermdglicht. So kénnen jetzt einige Fr- 
ganzungen zur Kenntnis und Beurteilung dieser interessanten Formen ge- 
geben werden. Von Plagiosaurus pulcherrimus wurden kurz vor dem Krieg 
Skeletteile ausgegraben und von ,,Plagiosternum” pustuliferum hat sich ein 
vorzuglicher Brustpanzer gefunden, an dessen Innenseite grosse Teile des 
Schadels und mehrere Wirbel angepresst sind. Diese Formen liefern einen 
wichtigen Beitrag zur Entwicklungsgeschichte der Plagiosauriden. Von Masto- 
donsaurus werden die wichtigsten Skeletteile beschrieben, da man hieruber 
noch am schlechtesten informiert war. 
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usammenfassung der wichtigsten Ergebnisse 


A. BESCHREIBENDER TEIL. 
I. HIRNSCHADEL VON METOPOSAURUS STUTTGARTIENSIS. 


Fin kleines. aber sehr wertvolles Fragment besitzt die Stuttgarter Natu- 
raliensammlung. Es ist ein linkes Exoccipitale wahrscheinlich von Metopo- 
saurus stuttgartiensis E. Fraas, aus der Lehrbergschicht der bunten Keuper- 
nergel vom Sonnenberg in Stuttgart (Nr. 12710). Wenigstens stammen 
von der gleichen Stelle die von E. Fraas (13) so benannten Knochen, 
Clavicula und Interclavicula. Dieses Stiick ist dadurch so interessant, dass 
es sehr gut erhalten ist und eine grosse Anzahl von Nerven- und Gefass- 
léchern zeigt, die man sonst selten bei Labyrinthodonten sieht. 

Vor allem ist die richtige Orientierung ndétig (Fig. 1). Die Gelenkflache 
des Condylus wendet sich etwas gegen die Medianebene. Der oberhalb davon 
transversal breite, aber axial diinne aufsteigende Teil des Exoccipitale bleibt, 
soweit erhalten, noch ein wenig unterhalb dem Rande des posttemporalen 
Durchbruches. Erst diese Offnung pflegt den dem Supraoccipitale zugewen- 
deten Teil und den schrig lateral aufwarts gerichteten Fortsatz zu trennen, 
der sich dem Tabulare entgegenwendet. Die horizontal, oral und lateral ge- 
richtete dicke Platte gehért dem Exoccipitale an, sie ist z. T. bis an den 
Pterygoidkontakt erhalten. Zwischen dieser und dem vorhin genannten auf- 
steigenden Teil befindet sich die grosse Labyrinthohlung, die keine knocherne 
Wand gegen den Hirnraum besitzt. Diese ganze Offnung als solche kann 
als Fenestra vestibuli bezeichnet werden. Medial an dem aufsteigenden Fort- 
satz ist ein Teil der Innenflache und des Bodens des Hirnraumes zu sehen, 
annihernd bis zur Mittellinie. Ein schwach verknéchertes Basioccipitale 
scheint vorhanden zu sein. 

Auf den Abbildungen (Fig. 1) sind samtliche sichtbare Foramina sorg- 
faltig eingetragen. Sie sollen im Folgenden kurz beschrieben und ihre Deu- 


tung versucht werden soweit sie mir moglich ist. Die Deutung halte ich nicht 
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Fig 1. Linkes Exoccipitale von? Metoposaurus stuttgartiensis E. Fraas Nr. 12710 aus der Lehr- 
bergschicht der Bunten Mergel des mittleren Keupers vom Sonnenberg in Stuttgart. Natiirl. Grésse. 
a von hinten, 4 von lateral, ¢ von medial, @ von vorn, ¢ von unten. C. 7. = Carotis interna. 
F = hochgelegenes Loch fiir ein Blutgefiiss (s. Text). #.2 = Austrittstelle fiir einen Nerven- 
strang wahrscheinlich der Vagusgruppe. 7. ac. = Foramen acusticum. /. 7. = Foramen jugulare 
fiir Jugularvene und die Nerven der Vagusgruppe. /. £. = wahrscheinlich Durchlasse fiir einen 
Teil der perilymphatischen Kanile /. 5s. c. = Eingang zu den halbzirkelférmigen Kanilen aus 
der Paukenhdhle (Vest.). Gef = Gang fiir ein arterielles Blutgefiiss im Inneren des Exoccipitale 
dicht neben dessen Grenze gegen das Basioccipitale. Vest. (»Vert»!) = Paukenhdhle, in die 
man auf @ von vorne hineinsieht. 4 u. ¢ zeigen auch die Fenestra vestibuli. 
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fur etwas Absolutes, um so viel wichtiger aber ist die Kenntnis der Morpho- 
logie des Stickes, damit es weiterer Diskussion zuginglich wird. 

An der Innenwandung des Hirnraumes, an der Basis des aufsteigenden 
Exoccipitalefortsatzes, fallt zunachst ein grosses, langliches Loch auf, das 
eine grosse, langliche untere und eine kleine, rundliche obere Erweiterung 
besitzt (Grésse 5,3 auf 2 mm). Dieses halte ich fiir das Foramen jugulare, 
durch welches unten die Jugularvene und dariiber die Vagusgruppe (IX.—XT. 
Hirnnerv) austritt. Der dieses Foramen namentlich hinten umgebende 
Knochen hat etwas grubige Oberflache, aber drei iibereinander stehende sehr 
kleine Grubchen dirften doch feine Foramina sein, am ehesten wiirde ich 
es von dem mittleren derselben annehmen, aber fiir ganz sicher kann es nicht 
gehalten werden. 

Etwa 8 mm oralwarts vom Foramen jugulare befindet sich unterhal 
der Mitte der Fenestra vestibuli, in etwas tieferer Lage als das vorige, ein 


rundes Loch von 1,7 mm Durchmesser, das der Ohrregion angehort. Viel- 
leicht ist es eines der Foramina des N. acusticus (cf. 14, Bd. III, S. 722, 
Fig. 169 u. S. 738, Fig. 176). 

Zwischen Foramen jugulare und Foramen acusticum (wie es trotz der 
nicht vOlligen Gewissheit aus praktischen Griinden hier bezeichnet werden 
soll) betinden sich noch fiinf kleine Foramina, namlich 0,5 mm hinter dem 
Foramen acusticum und 1,5 mm hinter dem Foramen acusticum je ein deut- 
liches kleines Foramen, das letztere langlich. Ein Doppelloch von zwei vertikal 
gesteliten langlichen Offnungen in gemeinsamer relativ tiefer Einsenkung 
liegt 2,3 mm oralwarts vom Rand des Foramen jugulare und ein kleines 
nur 0,7 mm vor der Unterecke des Foramen jugulare. Das zuletzt genannte 
kénnte ebenso wie die am caudalen Rand des Foramen jugulare liegenden 
Oftinungen eventuell noch Teilstrange der Vagusgruppe durchlassen. Das Dop- 
pelloch durfte dem perilymphatischen System angehoren, vielleicht auch das 
hintere der beiden in der Nahe des Porus acusticus gelegenen Locher, wahrend 
das vordere oder auch beide noch Teile des Acusticus durchlassen diirften. 

Am Grunde und dem Beginn der Hinterwand der Paukenhdhle 6ffnen 
sich zwei grosse Foramina, das mediale derselben, das etwa rund ist, durfte 
dem als Porus acusticus bezeichneten entsprechen und wiirde nach meiner 
Annahme den Hauptaustritt des N. acusticus bilden. Beide Kanaléffnungen 
fur den (7) N. acusticus liegen nur 6 mm voneinander entfernt. 1,4 mm 
medialwarts von der ausseren Acusticuséffnung liegt ein kleines schlitzfér- 
miges Loch, das eine perilymphatische Offnung sein diirfte, die wohl dem 
Doppelforamen der Innenwand entspricht. Das grosse laterale Foramen 
(Grosse 3 auf 2 mm) ist wahrscheinlich nicht die Offnung des Vaguskanals, 
sondern der Eingang zu den halbzirkelfirmigen Kandlen des inneren Ohres. 
Mehrere kleine Lécher, von denen eines sich lateral und drei medial nahe 
dem Rande des vorigen befinden, kann ich nicht bestimmt deuten. 
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An der Lateralseite des Exoccipitale, in gleicher Entfernung vom Gelenk- 
rand des Condylus und vom Eingang in die Paukenhdhle, liegt eine kreis- 
runde ziemlich grosse Offnung, die ich fiir den Austritt des Jugularkanals 
halte, durch den wahrscheinlich auch Nerven der Vagusgruppe, wenigstens 
zum grOssten Teil, ausmunden. 

An der Hinterseite des Exoccipitale, dicht tber dem Gelenkrand des 
Condylus und nahe vom Foramen magnum, befindet sich ein kleines deut- 
lich eingesenktes Foramen. Dieses k6énnte vielleicht den drei kleinen Offnungen 
am Hinterrand des Foramen jugulare, der Innenwandung des Hirnraumes, 
oder doch einer derselben entsprechen. Die Stelle ist dieselbe, an der bei 
Reptilien der Hypoglossus austritt. Ich bezweifle aber, dass der Hypoglossus 
bei diesem grossen Tier so verkummert sein kann. Vor allen Dingen aber 
bezweifle ich, dass der Hypoglossus bei den Stegocephalen tberhaupt ein 
Hirnnerv ist, sondern er durfte, wie bei den rezenten Amphibien, im Bereich 
des vordersten Wirbels als 1. Spinalnerv austreten. Oder sollte eine vordere 
Wurzel des meist mehrteiligen Nerven noch das Exoccipitale durchbrechen?! 
Anderenfalls kénnte wohl ein Teilstrang der Vagusgruppe diesen kleinen 
Kanal benutzen. 

An der gleichen Seite des Exoccipitale, aber 15 mm oberhalb dem 
Condylarrand, befindet sich die langliche Offnung eines offenbar schrag nach 
oben eindringenden Kanals, der also dicht unterhalb der (nicht mehr erhal- 
tenen) Posttemporaléffnung liegt und wahrscheinlich in diese einmundet. 
Ich vermute dort eine Vene. 

Damit sind die beobachtbaren Foramina aber noch nicht erschdpft. Ein 
grosser (1,8 auf 3,6 mm) schrag nach vorn eindringender Kanal ist auf der 
Unterseite des Exoccipitale, in dessen Mitte und weit lateral zu sehen. Ich 
vermute hier die Bahn der linken Carotis interna. Der weitere Verlauf ist 
auch bei sorgfaltiger Beobachtung am vorderen Querbruch des basalen Teiles 
des Exoccipitale nicht sicher zu sehen. Wenn man in der Faserrichtung von 
vorn auf das maschige Knochengewebe blickt, lasst sich zwar wohl ein nicht 
grosser Kanal erkennen, er liegt aber wahrscheinlich zu weit seitlich, um 
der Carotis interna angehéren zu kénnen; ihre Bahn ist weiter medialwarts 
zu suchen. Wahrscheinlich lauft in diesem Kanal eine Abzweigung der 
Carotis. An jener Stelle hat das faserig-maschige Gewebe des Exoccipitale 
einer sehr grobspongiésen Struktur Platz gemacht, in der eine Gefassbahn 
von massiger Grésse schwer erkennbar wird. Dieses Knochengewebe, das 
nur auf den inneren und oberen Teil des Querbruches beschrankt ist, halte 
ich fur das Basioccipitale, und im vorderen Teil vielleicht schon Basisphenoid. 

Am Langsbruch der Medialseite, der z. T. durch Gestein verhillt ist, 
kann man auch noch das ganz leichte, sehr grobmaschig spongidse Gewebe 
des Basioccipitale sehen. An zwei Stellen, etwa unterhalb der Mitte zwischen 
Foramen jugulare und Foramen acusticum, glaube ich zwei Hohlraume von 
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rundem Umriss zu erkennen. Der vordere deutlichere hat 3 mm Durchmesser. 
Der dicht dahinter befindliche ist kaum kleiner. Ob hier quer verlaufende 
Kanale sein kénnen, ist mir nicht klar. Bekannt ist mir daruber wenigstens 


nichts von rezenten oder fossilen Formen. 


II. MASTODONSAURUS GIGANTEUS. 


Die hervorragend sch6ne Sammlung von Mastodonsaurus giganteus aus 
dem Vitriolschiefer der Lettenkohle von Gaildorf in Stuttgart enthalt ausser 
den bekannten Schadeln, die in den wichtigsten Zugen gut bekannt sind, auch 
recht viel vom postcranialen Skelett, in dem doch noch manche Teile un- 
genugend bekannt sind. Mehrere Knochen sind auch unzutretfend bestimmt 
worden. Die Bestimmung lasst sich jetzt viel sicherer durchfthren als fruher, 
da man namentlich aus Alteren Schichten manche Stegocephalenskelette sehr 
genau kennt. Zuletzt hat Watson (35) die meisten auf Mastodonsaurus 
giganteus beziglichen Irrtiimer zurechtgestellt, aber ohne naher darauf ein- 
zugehen oder genauere Abbildungen zu geben. 

Hinterhaupt: Der Stuttgarter Schadel aus Gaildorf (Nr. 46¢8 ; Orig. 
zu 25, Tf. VI, 1 u. 17, Tf. I, 1) und das Tubinger Hinterhaupt vom gleichen 
Fundort zeigen beide neben dem dreieckigen Foramen magnum und vor den 
Condy li mehrere Offnungen. Eine befindet sich oberhalb der Mitte des Con- 
dylus, sie scheint dem ,,F.?” der Fig. 1 zu entsprechen. Ich deute sie als 
Vagus6ftnung. In gleicher Lage wie ,,F. j.” der Fig. 1 ist auf der rechten 
Seite des Tubinger Stuckes und auf einer Seite des Stuttgarter Stuckes die 
grosse runde Jugularéffnung deutlich zu erkennen. Auf der linken Seite des 
Tubinger Stuckes ist sie der Erhaltung wegen nicht ebenso stark in die Augen 
fallend, aber auch erkennbar. Oberhalb und wenig oralwarts von dieser ist 
an der Seitenwand der Schadelkapsel an beiden Schadeln die groéssere Fenestra 
vestibuli resp. Paukenhéhle zu beobachten. Aus ihrer hinteren Unterecke fuhrt 
eine Rinne abwarts, nur durch einen schmalen Knochenpfeiler vom For. vagi 
getrennt, vielleicht tritt auch dort noch ein Nerv der Vagusgruppe heraus. 
Die Paukenhodhle ist an beiden Stucken etwas zusammengedruckt, daher nicht 
in ihrer ursprunglichen Gestalt erkennbar. 

Zwischen den Condyli ist an beiden Schadeln ein dick verknéchertes 
Basioccipitale vorhanden, am schdnsten am Tubinger Stuck. Das guer ver- 
breiterte rechteckige Supraoccipitale ist unverknOchert und hinterlasst einen 
scheinbar das Foramen magnum nach oben verlangernden Hohlraum; die 
Mediannaht der Interparietalia reicht bis an denselben. Seitlich davon liegen 
die von Tabulare und Exoccipitale umgrenzten posttemporalen Offnungen 
(fur Blutgefasse) in 2—3 cm Breite. Der nach unten gerichtete Fortsatz 
des Tabulare reicht bis in die Mitte unterhalb derselben. 

Senkrecht auf dem hinteren Flugel des Ptervgoides steht das breite 
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Epipterygoid. Unter dem Hinterrand des Parasphenoides befinden sich wenig, 
vor den Condyli zwei Nischen, von denen es bei dem Erhaltungs- und Prapa- 
rationszustand nicht sicher zu entscheiden, aber mdglich ist, dass sie die 
Eintrittstellen der Carotides interne in die Schadelbasis sind. 

Wirbelsaule: Ausser zahlreichen einzelnen Wirbeln befinden sich 
in Stuttgart ein paar zusammenhangende Wirbelserien, die zur Erkennung 
der Regionen von grosser Wichtigkeit sind. Eine lange Wirbelsaule, Nr. 4698, 
besteht aus 19 (Hypocentra), deren vorderster allerdings nur ein Fragment 
ist, und eine andere Serie, Nr. 4706, besteht in mehreren Gesteinsplatten, 
deren eine 10 Wirbel enthalt, beginnend mit dem Atlas (25, Tf. IV, 6), diese 
schliesst an die noch quer hinter dem Schadel erhaltenen Wirbel an, eine 
zweite Platte enthalt 6 grosse Ruckenwirbel und eine weitere 8 etwas kleinere 
Wirbel mit dem von E. Fraas als Ischium abgebildeten (77, Tf. V, 1) 
Scapulocoracoid auf der Ruckseite. Die Wirbel sind nur aus zwei verknécher- 
ten Stiicken zusammengesetzt, dem Hypocentrum und dem Neuralbogen. Der 
allgemeine Bau ist ja bekannt, darum beschranke ich mich auf das Spezielle. 

Die erste Serie der Wirbel Nr. 4706 (25, Tf. IV, 6) ist von besonderer 
Bedeutung, da sie mit dem Atlas beginnt und somit einwandfrei (zusammen 
mit den hinter dem Schadel befindlichen, an die sie mit einer Bruchflache 
passen) die 17 vordersten Praesacralwirbel reprasentiert. Das Atlas-Hypo- 
centrum besitzt noch keine Rippenansatztlachen (das ist allgemein, bei Plagio- 
suchus und bei dem Skelett von Mastodonsaurus diagnosticus ist es ebenso), 
ebensowenig der Neuralbogen eine Diapophyse, sondern letzterer besteht aus 
einem sehr dicken Dornfortsatz, dessen oberes Ende fehlt, er kann nur 
wenig kurzer als der zweite gewesen sein; an Stelle der Zygapophysen be- 
sitzt er nur eine einzige geschwulstartige Verdickung. Die vorderen Doppel- 
hohlfacetten des Hypocentrums sind deutlich, wenn auch nicht sehr schdn 
erhalten. Das Hypocentrum des Atlas ist dicker (langer) als das der folgen- 
den Wirbel. 

Am 2. Wirbel beginnen die Rippenansatze. Das Hypocentrum ist nach 
unten verschoben und gequetscht, macht daher den irreftthrenden Eindruck, 
nur halb so hoch zu sein wie die ubrigen Hypocentra. Am Hypocentrum ist 
seitlich die vorragende Parapophysentlache und nahe daruber liegt schon 
die Facette der abwarts gezogenen Diapophyse des oberen Bogens. Der dicke 
Dorntortsatz erhebt sich 7 cm uber die obere Flache der Diapophyse an 
ihrer Wurzel. Schon bei diesem, mehr aber noch bei den folgenden Wirbeln 
sind Di- und Parapophyse ein wenig ruckwarts gewendet. Die Parapophyse 
liegt dem Hinterrand des Hypocentrums an und ist vom Vorderrand ein wenig 
abgeruckt. 

Bei den zunachst folgenden Wirbeln endet die Parapophysenflache wie 
beim zweiten oben an der neuralen Kontaktflache. Bei den weiter folgenden 
Wirbeln bleibt ein kleiner Zwischenraum zwischen der parapophysalen und 
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der diapophysalen Facette. Die Para- 
pophyse wird immer langer (vorragen- 
der) und rickt immer mehr von dem 
vorderen Gelenkrand des Hypocentrums 


ab. Die Facette der Parapophyse am 3. 


Sacralwirbel, Ca. W. 


fahrscheinlichkeit nach aus einer sehr viel grésseren Anzahl von Wirbeln bestehend, 


Formverinderung dargestellt. 


Hypocentrum ist sehr stark in verti- 
kaler Richtung in die Lange gezogen; 
bei den folgenden Wirbeln nimmt sie 
langsam an Breite zu, so dass sie grosser 
erscheint, machher wird sie wieder 
kleiner. Beim 7. Wirbel ist sie von rund- 


licher Form. Spater? wird das Hypo- 


Jaeg. Lettenkohle. In ca 1/4 natiirl. Grésse. 
SH 


Einzelfunden. 


centrum merklich breiter als hoch und 
die Parapophyse sitzt an der breitesten 
Stelle, die in axialer Ansicht eine Ecke 
bildet. Vom 15. Wirbel an (wahrschein- 
lich schon frisher, aber dort ist die Er- 


haltung nicht giinstig) entsteht eine 


Kante von der runden, erhabenen Para- 


pophysenfacette horizontal nach dem 


Der Sacralwirbel war méglicherweise etwa der 30. und der Schwanz war 


Vorderrand des Hypocentrums. Weiter- 
hin nimmt diese Kante zu, ebenso wie 


die Deprimierung des Hypocentrums. 


héchst wahrscheinlich sehr lang. 


Hinter den 17 Wirbeln in natur- 


hne Net 


licher Reihenfolge kommt ein einzelner, 


(o 


seinerzeit von TH. PLIENINGER (25, 5. 


59) herausgeloster Wirbel und eine Serie 


von 6 noch im Gestein hintereinander 
liegenden Wirbeln. Kleine Liicken zwi- 
schen diesen und den vorigen sind mog- 
lich (25, S. 59—60). Diese Wirbel neh- 
men an Hohe etwas ab. Die rundliche 
Parapophysenflache wird kleiner und 
riickt allmahlich mehr abwarts (Fig. 2). 


Auch die letzten dieser Wirbel halte 


Rechte Seitenansicht der Wirbelsiule 


Etwas schematisiert. 
Abbildung ist nur die 


ich noch fur praesacrale. Der letzte 


2. 


muss also der 24. sein, wenn vorn 


Schwanzwirbel. 
der 


keine Liicken angenommen_ werden, 


Fig. 


auf 


Bei Metoposaurus diagnosticus (Schadel + Skelett) aus dem Schilfsandstein von 
Hanweiler, dessen Atlas ebenfalls rippenlos ist, hoéren die distal verbreiterten Rippen 
mit dem (von vorn gezahlt) & Praesacralwirbel auf, die folgenden Rippen sind distal 


stabformig (die Wirbel reichen bis zum 21. Praesacralwirbel). 
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mit den méglichen Liicken in der Serie kann er jedoch um 2—3 Platze 
weiterrucken, 

Es ist mdglich, dass der von Tu. PLIENINGER erwahnte (25, S. 60) 
breite, langliche Knochen der aufsteigende Teil des Ilium ist, aber die Er- 
haltung ist schlecht; dieser Knochen liegt auf der Riickseite der gleichen 
Platte mit den 6 letzten Hypocentra und mehreren Rippen. Die hinteren der 
praesacralen Hypocentra werden nach oben mehr und mehr keilf6rmig ver- 
schmalert. Bei einer Anzahl von Hypocentra kann man oben die doppelten, 
schragen Kontaktflachen fiir je eine Neuralbogen-Vorder- resp. Hinterhalfte 
sehen. 

Die lange Praesacralwirbelserie Nr. 4698 von 19 Hypocentra lasst die 
kinzelheiten weniger deutlich erkennen. 

Unter den zahlreichen einzelnen Hypocentra sind viele des Schwanzes. 
Schon daraus, dass sie so haufig sind, muss man auf einen langen Schwanz 
schliessen. Die grésseren unter ihnen weichen in der Lange nicht wesentlich 
von den Praesacralwirbeln ab. Nach oben sind sie keilf6rmig zugescharft 
und in der axialen Mitte oben, also der Lage der Chorda dorsalis, meist 
nicht verknéchert, so dass sie fast pferdehufahnliche Gestalt annehmen, von 
der Seite gesehen aber die Form eines Apfelschnitzes haben. Die para- 
pophysalen Rippenansatztlachen sind nun ganz heruntergerickt, sind unten 
am breitesten und ziehen sich schmaler werdend langs dem Hinterrande 
hoch hinauf. 

Das von mir von der Obergrenze des mittleren Buntsandsteins von Calw 
als einem Temnospondylen angehérig erwahnte Hypocentrum (Centralbl. f. 
Min. etc., 1917, S. 90) muss als Schwanzwirbel auch zu Mastodonsaurus 
gerechnet werden, naturlich einer anderen Art. 

Die Neuralbdgen haben bei den vorderen von Nr. 4706 im Zusammen- 
hang erhaltenen Wirbeln einen hohen, dicken Dornfortsatz und ausserordent- 
lich dicke, aber nicht sehr lange Querfortsatze, die an der Rippenartikulation 
am breitesten sind. Die Postzygapophysen sind klein und ihre Facetten hori- 
zontal gestellt. Die ebenfalls kleinen Praezygapophysen haben einen hoch auf- 
ragenden Seitenrand, dadurch erscheinen sie fast napfartig. 

Entsprechend den Di- und Parapophysen sind auch die Rippen zwei- 
képfig. Die 1. und 2. Rippe (am 2. und 3. Wirbel) sind allerdings am 
Proximalende nur einfach verbreitert (6 resp. 7 cm breit) und die Facetten 
des Capitulum und Tuberculum gehen brillenfOérmig ineinander uber ohne 
eigentliche Unterbrechung, immerhin ist schon bei der 2. Rippe das Tuber- 
culum etwas lateralwarts eingeriickt. Von der 3. oder deutlicher 4. Rippe 
an sind beide Facetten ziemlich weit getrennt, aber nicht wie bei Reptilien, 
bei denen das Tuberculum meist im Winkel von der tbrigen Rippe abge- 
bogen ist, sondern das Capitulum liegt in gerader Fortsetzung der Rippe, 
und von Tuberculum an distalwarts erhalt die Rippe doppelte Breite; so 
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ist es wenigstens bei den vorderen Praesacralrippen. Diese vorderen Rippen 
saben auch breite Processus uncinnati. Die hinteren Praesacralrippen werden 
bei geringer Entfernung vom Wirbel stabformig. 
Rippen verschiedener Regionen haben TH. PLIENIN- 
GER (25) und E, Fraas (11) abgebildet. Eine frag- 
mentare Sacralrippe (Fig. 3) hat unverkennbare 
Ahnlichkeit mit Eryops (8, p. 99, Fig. 30). Eine 
kurze Schwanzrippe hat E. Fraas (11, Tf. IV, 2) 
abgebildet. Erst vom Sacrum an ruckwarts wird das 
Tuberculum nebensachlich und das Capitulum relativ 
grosser, 
Brustschultergurtel]: Interclavicula und 
Clavicula sind gut bekannt. 
WATSON sagt (35, p. 38), dass moglicherweise ein 


Cleithrum ahnlich Eryops, aber weniger breit, vorhan- 

Fig. 3. Mastodonsaurus gi- 
ganteus Jaeg. Lettenkohle, 
Gaildorf. Sacralrippe,rechts, Stiick, das WATSON offenbar gemeint haben muss, 1st 
Dorsalansicht, ohne Proxi- 
malende, am breiten Distal 
wenig.}/s natirl. yorhanden, das als Cleithrum angesprochen werden 


Grosse. 


den sei. Das kann ich jedoch nicht bestatigen. Das 
ein Rippenfragment, und kein anderes Stuck ist 


konnte. 
Von Nr. 4706 sind beide Scapulocoracoide vorhanden. Das rechte (von 
E. Fraas als Ischium 77, Tf. V, 1 abgebildete), das nur die Aussenflache 
zeigt (Fig. 4), befindet sich auf der Riickseite der einen Platte der grossen 
Wirbelserie, das andere (17, Tf. V, 2). linke, ist isoliert und von beiden 


Fig. 4. Wie Fig. 3, Nr. 4706. Aussenansicht des rechten Scapulocoracoides 


Radius 


mriss der am Scapulocoracoid befindlichen Endfliche. 
ind F. g. = Foramen supraglenoideum und Lage des F. glenoi- 
deum. natiirl. Grosse. 
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Seiten entblésst (Fig. 5), es fehlt nur ein Teil des Oberendes. Ausserdem ist 
noch ein isoliertes Fragment vorhanden, das wahrscheinlich das fragmentare 


Fig. 5. Wie Fig. 3, Nr. 4706. Linkes Scapulocoracoid a, von aussen, 4, von innen. Aussen auf 
dem coracoidalen Teil liegt die proximale Halfte einer vorderen Praesacralrippe und zwei Rippen- 
fragmente. Buchstaben wie Fig 4. 1/s natiirl. Grisse. 


Oberende eines Scapulocoracoides darstellt (Fig. 6). Dem rechten Scapulo- 
coracoide fehlt ein Teil des coracoidalen Teiles und der naturliche Oberrand. 
Die Lange in der Scapulaaxe gemessen betragt ca. 28 cm, die Breite an der 
schmalsten Stelle 7% cm. Das Oberende ist wahrscheinlich auf etwa die dop- 
pelte Breite verbreitert; so lasst sich aus den vorhandenen Teilen schliessen., 
Der Vorderrand (bei vertikaler Orientierung der Scapula) ist gerade und 
dick, ohne irgendeinen deltoidalen Vorsprung zu zeigen. Die Knochen- 
faserung stOsst hier etwa rechtwinklig gegen den 
Rand (Fig. 4). Die Gelenkflache fur den Humerus 
ist ziemlich stark erhaben und wenig oberhalb der- 
selben tritt nahe der Umbiegungsstelle das Fo- 
ramen supraglenoideum (WILLISTON) von unten 
(hinten) her schrage in die Scapula ein. Die Aus- 


trittstelle, die an der Innenflache der linken Sca- Fig, 6. Wie Fig. 3. Oberende 


pula zu sehen ist, liegt in einer tiefen Nische 4 cm eines Scapulocoracoides mit 


Hinterecke s natiirl. Grésse. 


weiter einfarts in gleicher Richtung. Der breite 
coracoidale Teil biegt rechtwinklig vom scapularen ab. Auch dieser Teil ist 
ziemlich dick und nach der Innenseite mit wulstigen Randern versehen. Die 


II 


ee 
; 
: 


406 


FRIEDRICH VON HUENE 


rechtwinklig zur Scapulaaxe gemessene grOsste Ausdehnung des coracoidalen 
Teiles betragt vom dicken Vorderrand der Scapula an ca. 20 cm (man muss 
kombinieren, da dem einen Stick der laterale, dem anderen der mediale Rand 
fehlt). Ein Foramen supracoracoideum ist nicht zu bemerken. An der Stelle, 


an der Wittiston (z. B, bei Dissorophus multicinctus) das Foramen glen- 


b 


, Nr. 4707 (d. h. gleiches Individuum wie Nr. 4706, dazu Schidel Nr. 3, 
beschrieben ist). Linker Humerus @, von unten, 6, von oben, c, Proximalende, 
d, Distalende. natiirl. Grosse. 


oideum und das Foramen infraglenoideum beobachtet hat, sind an der rechten 
Scapula tiefe Nischen zu sehen, ob Foramina in den Knochen eintreten, liess 
sich nicht feststellen. Die coracoidale Gelenktlache fur den Humerus ist links 
in ahnlicher Weise erhaben wie die scapulare Gelenkflache. 

Humerus: Der linke Humerus (Nr. 4707, zur Wirbelsaule mit Atlas 


gehorig) ist fast vollstandig erhalten. Fr ist 2414 cm lang (Fig. 7). Das 


Caput ist dick (5 cm), aber der ganze proximale Teil schmal (7 cm). 
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Der Processus lateralis (= pectoralis) ist ebenfalls sehr massig, aber 
wenig vorragend, er erstreckt sich 12 cm distalwarts vom Proximal- 
ende. Unterhalb dessen Ende ist der Humerus auf 4% cm eingeschnurt 
Das relativ diinne Distalende ist stark verbreitert (uber 
12 cm) und besitzt einen Ectepicondylus (der mediale 
Epicondylus ist abgebrochen). 
Unterarm: Ein neben der rechten Scapula lie- 
gender 12 cm langer und an beiden Enden verdickter 
Knochen diirfte ein Radius sein. An den Gelenkenden 
ist er 4 auf 3% cm dick (Fig. 4). 
Ein anderer isolierter Knochen von gleicher Lange 
mit einem dicken (4 auf 3 cm) und einem flachen, dach- 
formigen Ende von etwa dreieckigem Umriss dirfte eine 
Ulna sein (Fig. 8), das zuletzt genannte Ende ist dann 
das proximale. Man konnte allerdings auch an eine Fibula 
denken, doch ist dies weniger wahrscheinlich. Derselbe 
Knochen ist u. a. 25, Tf. III, 7 schon abgebildet. 
Hand: An der Innenflache der einen grossen Clavi- 
cula haftet noch das Distalende eines Unterarmknochens d 
mit 2 proximalen Carpalia in natirlicher und 4 Meta- Fig. 8. Wie Fig 3. 


carpalia mit 3 Phalangen in gestorter Lage (77, Tf. IV, 5). Ve an 


- 


g. Wie Fig. 3. Linke Beckenhilfte. a, Fig. 10. Wie Fig. 3. Linkes Ilium, 
lateral, 4, von vorne. ? = Pubis, /s = Medialansicht. */s natiirl. 
Ischium. natiirl. Grosse. Grosse. 
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In der Annahme, dass das grosse Knochenende ein Radius ist, mtissten die 
Carpalia Radiale und Intermedium sein. Interessant, wenn auch nicht in 
negativer Weise beweiskraftig, ist die Zahl der erhaltenen Metacarpalia; 


e Lange betragt uber 6 cm. Die Phalangen sind weniger als halb so gross. 


shre 


ine Anzahl isolierte Phalangen verschiedener GrOdssen k6nnen nicht in ihrer 
Zugehodrigkeit zu Hand oder Fuss oder zu den betreffenden Zehen bestimmt 


verden. Es sind ca. 9 gestreckte Glieder von 44%—2™% cm Lange, 
Becken: Es sind ein grosses und ein kleines linkes Ilium vorhanden 


letztere noch in Zusammenhang mit dem grdsseren Teil des Ischium 


von oben, c, Proximalende. Daran ein 


(srosse. 


FRrAAS hat das Ischium fur 


nd einem kleinen Teil des Pubis, ferner ist da ein grosses, isoliertes linkes 
Ischium, das vielleicht zu dem erstgenannten Ilium gehdért, sodann die untere 


Halfte eines rechten Ilium mit dem Ischium. E 


das Pubis gehalten. Die drei Beckenelemente haben durchaus die auch sonst 
10) ist schlank, nach oben ruckwarts gelehnt und 


bei Stegocephalen ubliche Form. 
Das Ilium (Fig. 9 u. 
oben-hinten etwas verdickt zum Kontakt mit der Sacralrippe. Der acetabulare 
Teil ist stark verbreitert mit eingesenkter Gelenkpfanne, aber darin scharf 


umrandeter, erhabener Gelenkfacette fiir das Femur. E. Fraas hat 117, Tf. IV, 


7, oben und unten verwechselt. In Lateralansicht erscheint das Ilium S- 
formig geschwungen. Die Medialseite dieses unteren Teiles ist etwas konvex 


nd vorn mit Langsfalten versehen. Wie das grosse linke Ilium zeigt, bildet 
14 
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der Unterrand zwei stumpfwinklig zusammenstossende gerade Linien, deren 
kiirzere vorn den Pubiskontakt und deren langere hinten den Ischiumkontakt 
bildet. 

Ischium und Pubis sind in langem Kontakt fest vereinigt, jedoch nach 
dem rechten Becken zu schliessen nicht koossifiziert. Beide bilden oben 
wulstige Acetabularrander. Die Wulstung hért zwischen Ischium und Pubis 


auf. Das wesentlich gréssere Ischium ist nach hinten in eine Spitze ausge- 


zogen (siehe auch rz, Tf. V, 3—4, was auf jener Figur oben ist, bezeichne 
ich als hinten). Der Vorderrand des vorn recht dicken Pubis scheint ab- 
warts gerichtet zu sein. Die 
Stelle, an der das Foramen 
obturatorium suchen 
sein wurde, ist nicht mehr 
erhalten. Die Abbildungen 
4 und 10 veranschaulichen 
die Form des Beckens am 
besten. 

Femur: Vorhanden 
sind ein rechtes und ein 
linkes ganzes und ein hal- 


bes Femur, die ersteren 


vielleicht zum gleichen In- 
dividuum gehorig (Fig. 11 
u. 12). Am Distalende ragt 
der fibulare Condylus wei- 
ter vor als der tibiale. An 


der Unter- namentlich aber b 


: . Wie Fig. 3. Rechtes Femur, a, von unten, 4, von 
aie one ( < Te 
lie Con ly li lurch — tiete oben, c, von medial. '/s natiirl. Grésse. 


auch an der Oberseite sind 


Furchen getrennt. Der & 
bis 9 cm lange, eine proximal verdickte Kante bildende grosse Trochanter 
ist proximal durch eine Erhéhung an der Vorderseite mit dem Caput ver- 
bunden. Neben dieser Erhéhung und oberhalb dem grossen Trochanter leg 
die schiisselartige Vertiefung, die fiir das Femur charakteristisch ist. Der 
dornartige Trochanter ,,minor” in dem Cotylus der Unterseite hat eine Ver- 
bindung nach dem Hinterrande des Caput femoris. 

Am linken Femur haftet ein wohl als Metatarsale aufzufassendes 6,5 cm 
langes Metapodium. 


Einer wahrscheinlich anderen Art von Mastodonsaurus gehdren zahl- 
reiche Reste aus dem oberen Muschelkalk-Bonebed von Crailsheim an, dazu 
gehoren u. a. auch die Halsrippen, die ich 15, S. 21, Tf. IX, 2 als Eurycervix 


28. Acta Zoologica 1922. I 
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posthumus bezeichnet hatte. Wirbel und Panzerplatten sind haufig. Einige 
Wirbel haben gleiche Grésse wie Mastodonsaurus giganteus. Da aber Herr 
Prof. Weprer aus Freiburg demnachst einen Cyclotosaurusschadel aus ahn- 
lichem Horizont, wenn auch anderem Fundort, beschreiben wird, scheint 
mir das Material zur Charakterisierung einer neuen Mastodonsaurusart noch 
nicht genugend, denn es kénnten auch Wirbel und Skulpturstiicke einer ande- 


ren Gattung sich einmischen. 


II. FAMILIE PLAGIOSAURID2. 


1. Plagiosternum granulosum E. Fraas. 


Die von Plagiosternum granulosum aus dem oberen Muschelkalk-Bonebed 


von Crailsheim vorhandenen Schadelfragmente sind von E. Fraas beschrieben 


Lh hb 
he 


ulosum E. Fraas. Oberes Muschelkalk-Bonebed von Crailsheim. 
rekonstruktiven (auf der Abbildung punktierten 

hpressung einiger Schidelteile etwas verzerrt, das ist 

/., die hintere Schidelwand in der Gegerd 

stehen, dass bei dorsaler Ansicht dort Schidel- 

nenfallen wiirden, 4. die Umrisslinie sollte 

einen 1 bilden. Die hier links gezeichnete J/x, ist in Wirk- 
aber wegen des Zusammenpassens mit dem linken ¥, so gezeichnet. Die 


inde! stellen Schleimkaniile vor. 8 née Grosse. 


Parietale. P7F = Posttemporaléffnung. 
Postfrontale. QO Quadratum 


Praemaxilla. V7 = Quadratojugale. 
Postorbitale Sg = Squamosum 
St = Supratemporale 
Tb Tabulare. 
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Fig. 14. Wie Fig, 13. Rekonstruktive Ventralansicht des Schidels. Die vorhandenen P¢ und 7, 
in den Umriss von Fig. 13 eingesetzt und erginzt (mit punktierten Linien). '/s natiirl. Grésse. 
Bezeichnungen wie Fig. 13, ausserdem: 

Pi = Palatinum. 7r = Transversum. 
Ps = Parasphenoid. V = Vomer. 


(73) und teilweise zusammengestellt und der Schadel rekonstruiert worden. 
Nachdem ich mir das ganze Material angesehen habe, kann ich einiges ver- 
vollstandigen und die Rekonstruktion dementsprechend erneuern. Sie unter- 
scheidet sich in einigen Punkten von der friheren. 

Schadel: Was E. Fraas 1913 (73, Fig. 1) als Nasale mit Ausschnitt 
der Nasen6ffnung gedeutet hatte, ist ein Fragment des rechten Parietale 
und Postfrontale mit dem Parietalloch, und seine linke Maxilla ist ein rechter 
halber Unterkieferast. Parietale und Frontale bilden nicht den Orbitalrand, 
sondern werden von schmalen Bandern des Postfrontale und des Praefrontale 
flankiert. Ein linkes Parietale mit Postfrontale hat E. Fraas 17, Tf. VI, 8, 
abgebildet, zur ublichen Orientierung musste es im rechten Winkel gedreht 
werden. Das Postfrontale reicht lateral am hinteren Orbitalrand weiter als 


FRAAS angenommen hatte, dies ist sowohl an dem Original zu 73, Fig. 1, 


wie an dem zu 13, Tf. XVII, 3, zu sehen, ebenso an zwei kleineren Stiicken. 
Das Postorbitale reicht am Orbitalrand so weit lateral, wie der Knochen am 
Original erhalten. Die Grenze gegen das Supratemporale ist an der Skulptur 
leicht erkennbar. Das Supratemporale wird hinten vom Tabulare begrenzt. 
Lateral von beiden dehnt sich das ziemlich grosse Squamosum aus, vor wel- 
chem noch ein Teil des Jugale am Original erhalten ist und hinter letzterem 
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‘al vielleicht auch noch eine kleine Ecke des Quadratojugale. Ein Teil 


‘ugalesutur ist noch an der Vorderspitze des Postorbitale erkennbar 


Die Hinterseite des Schidels zeigt, dass das Supraoccipitale, wie bei fast 
llen anderen Labyrinthodonten, nicht verknéchert war. Der obere Teil der 
Offnung ist nur von den Interparietalia' und Exoccipitalia begrenzt. Die 
Interparietalesutur reicht bis an die Offnung selbst. Das Exoccipitale, so weit 
erhalten, zeigt, dass der Condylus weiter lateral reichte und also wohl breiter 
iis Fraas annahm. Unterhalb dem lateralen Teil des Interparietale ist 
der Posttemporaldurchbruch. Das Tabulare sendet einen (wahrscheinlich das 
Opisthoticum verkleidenden) Fortsatz dem Exoccipitale entgegen bis unter- 

halb der Mitte des posttemporalen Durchbruchs. 
Das ganze 1913 (73, Fig. 1) von Fraas dargestellte Schadelfragment 
lachgedriickt, und dadurch ist der Umriss der Orbita etwas schiefer ge- 

als die andern Stticke das erkennen lassen. 

ine vordere und laterale Halfte des linken Jugale (77, Tf. VI, 9) er- 
las grossere Schidelstiick in sehr gliicklicher Weise. Es zeigt den 
und lings demselben einen Schleimkanal, der im _ hinteren 
Vorn wird das Jugale sehr schmal. Bogenformig wird vorn 

Jugale gebildet. 
erhalten, dagegen ein grosser Teil einer rechten 
Das Stick ist 10 cm lang und tragt ca. 25 Zahnsockel 
> die in einer gemeinsamen Rinne stehen, deren Lateralrand wesent- 


le. Die mittleren Zahne haben an threr Basis 


ubereinstimmte 


d eigentlich 


homolog 


Scin, de 


IRE vom Anfang 


Befriedigung und 


vergleichend anatomischet1 menklatur, da ir ein und 
rn durch all ! rl bi en Saugern 
eichnen konnen 


Id 


: 
later 
(Fig. 13 u. 14). a 
; 
: 
v 
= 
lich mehr vorragt ais der media oe 
Bit enennung ce | kk1 he p< ares at \ ecisci qurcil- 
1 nge Zeit wurde es allgemein als paariges Supraoccipitale bezeichnet. Broom 
I Henennung stparictaila a ada ja aS Supraocccipitaiec ¢ 
inpaariger Ersatzknochen ist. Ver machte jedoch darauf aufmerksam, dass in diesei Gee 
richtig Erkenntnis M schon 1878 den Nam Dermo-Supraoccipitalia eingefuhi ee eee 
1] recht unbequem weshalb in manchet 
e: die Lange desselben machte war nbequem, weshalb in manchet 
Kreisen ein neigung dagegen bestand, doch verbreitete er sich langsam. In letzter ee eae 
: Zeit korrespondierte ich nochmals mit Dr. Brooa ver die Frage, ob wir uns nicht au Po ee 
e gleicl Bezeichnung einigen konnten, da \ ja sachlich vlhig 
Darauf machte er in einem Bri m 27. April 1921 den ausgezeichneten 1 1 
1k gis het Vorschlag Be zeicl nung aes her paares als Lnite rparietatia 
: alleemein einzufuhren: denn dartiber, dass die bei Saugern so bezeichneten Knochen- oe 
udimente den reptilischen resp. amphibischen entsprechenden Deckknochen 
: ' esteht seit langem nicht mehr der geringste Zweifel (man vergleiche z. B. W ee ee 
‘ GI er’s Abhandlungen von 1832 u. 1873, dann A. Forster und schliesslich J. RANK! a 
1890, u. a. n Das scheint mir nun der Abschluss dicser ganzen Frage zu er Be, 
e Bezeichnung Interparietale stammt schon von E. Grorrroy-St. Hi 
des vorigen Jahrhunderts. Es liegt darin cine besondere sachlich ee 
eine Vereintachung der 
qgassci iemeciit n det 
erfolgen und dementspre 
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4 auf 7 mm Durchmesser, sie sind von vorn nach hinten komprimiert. Kein 
Zahn ist in der Hohe ganz vollstandig, aber die schatzungsweise Hohe betragt 
{O—12 mm, Die komprimierten Flachen der Zahne laufen fast parallel, wah- 
rend in der Ansicht rechtwinklig hierzu der Zahn konisch erscheint ohne eine 
Spur von Krummung. Die Aussenflache der Maxilla zeigt die maschenfoérmig 
gezogene Skulptur und einen breiten Schleimkanal, der nach hinten schrag 
aufsteigt, wahrend er vorn ganz dicht uber dem Zahnrand verlauft. Am 
vorderen Ende ist in der oberen Halfte ebenfalls noch die eine abfallende 
Seite eines Schleimkanals zu sehen, der fast senkrecht zum Zahnrand aber 
gegen aussen etwas nach vorn gekrummt verlauft; an dieser Stelle scheint 
auch annahernd die Maxillengrenze erhalten zu sein, was noch naher dem 


Fig. 15. Wie Fig. 13. Rechte Maxilla, a, von Fig. 16. Wie Fig. 13. Ventralansicht des lin 
aussen, 2, von innen. !/2 natiirl. Grésse. ken Pterygoides. natiirl. Grosse. 


Zahnrand sicher nicht der Fall ist. In den hinteren zwei Dritteln des Ober- 
randes scheint ebenfalls wieder annahernd nattirliche Knochengrenze vorzu- 
liegen, der Knochen scharft sich dort ganz dunn zu. Hinten ist wieder Bruch- 
rand. In der Mitte oben scheint die Skulptur auch in eine schleimkanalahn- 
liche Rinne tuberzugehen, die langs verlauft. Die vorn aufsteigende Rinne 
durfte auf der Grenze nach dem Lacrymale liegen. 

An dem grOsseren Schadelstuck (73, Fig. 1) zeigt die Interorbitalbrucke 
noch den Beginn des Nasale, welches von einem schmalen Lacrymale flankiert 
wird, Ausserdem ist noch der Haupiteil eines rechten Lacrymale (77, Tf. VI, 
7) mit Orbital- und Choanenrand, aber ohne den nach hinten gerichteten 
schmalen Fortsatz vorhanden. Die Obertlache weist den Schleimkanal mit 
der typischen orbitalwarts gerichteten Schlinge hinter der Nasen6ffnung auf. 
Der lintere untere Teil des erhaltenen Knochens, von dem aufsteigenden Ast 
des Schleimkanals an, durfte schon der Maxilla angehdren. 


Yom Gaumen (Fig. 15) ist ein rechtes (Fig. 17) und ein linkes (Fig. 16) 
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Pterygoid da. Man sieht die schmale Stelle neben dem Parasphenoid, der 
Kontakt mit diesem ist nicht mehr erhalten. Lateralwarts ist das Pterygoid 
nach vorn und hinten axtartig ausge- 
jn e. breitet, der Hinterrand ist dick und nach 
Ss oben umgeschlagen, und lateralwarts ist 
die breite Flache — wie man am rechten 
Pterygoid noch erkennt — stark (bis 
zu 45°) nach abwarts gewolbt. In der 


verdickten lateralen Hinterecke ist noch 


Fig. 17. Wie Fig. 13. Hinteransicht des der Kontakt mit dem Quadratum und 


mit einem Fragment 


1, 


act: wohl auch noch ein kleines Stuck des 
2 natiirl. Grdésse. 


Quadratum selbst erhalten, Eigentumlich 
ist, dass die Ventralflache des Pterygoides Andeutungen der maschigen 
Skulptur der Schideldeckknochen besitzt. Ahnlich, aber noch starker aus- 
gepragt ist diese Skulptur auf dem Pterygoid von Capitosaurus Helgo- 
landiae (28, Tf. 18), etwas schwacher bei Capitosaurus nasutus (28, 
Tf. 19). Die lateralen Schadelecken waren also ebenso stark abwarts gebogen 
wie bei den anderen Plagiosauriden. Auch das Jugale deutet diese Wolbung 
schon an. 

Der hintere Teil des linken Transversum liegt ebenfalls vor (Fig. 14). 
Dicht langs dem Maxillenrande ist der Knochen mit 10 eng beisammen- 
stehenden Zahnresten und Zahnsockeln besetzt (cf. 11, Tf. XVII, 9). Die 
Zaihne sind in ahnlicher Weise komprimiert wie die Maxillenzahne, thr 
Durchmesser ist an der Basis 3 auf 4 mm. Vorn ist der uber 5 cm lange 
Knochen abgebrochen und dort 2 cm, hinten 3,4 cm breit. In der vorderen 
Hiilfte des medialen Randes sieht man eine nach hinten auslaufende falz- 
artige Rinne fiir das hintere, die Interpterygoidallucke begrenzende Horn des 
Palatinum. Hinten-medial, an der Ecke und im hinteren Drittel des Medial- 
randes sind tiefe, lange Zackenfurchen, die von der Verzahnung des Ptery- 
goides herriihren. Der laterale Teil des Hinterrandes ist Bruch. 

itber das von FE. Fraas rz, Tf. VI, 5, abgebildete bezahnte Knochen- 
stiick kann ich nichts Bestimmtes aussagen, am ehesten kénnte es das Hinter- 
ende eines Dentale sein. 

Vom Unterkiefer fehlt nichts Wesentliches. Was in der Fraas’schen 
Rekonstruktion als linke Maxilla verwendet wurde, ist die Vorderhalfte des 
recisien Unterkiefers ohne Symphysenteil. Daran passt die ganze Hinter- 
halfte des rechten Unterkiefers (Fig. 18), dem nur das Ende des retro- 
artikularen Fortsatzes fehlt. Eine zweite, besonders schine, linke Vorderhalfte 
mit Symphyse ist da und ein fast ebenso grosses linkes Dentale, ferner drei 
kleine Dentalefragmente und drei Gelenkteile mit dem hinteren Fortsatz. 
Der Unterkiefer zeigt in der Nahe der Symphyse die starkste Krummung, 


im ubrigen ist er fast gerade. 
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Fig. 18. Wie Fig. 13. Rechter Unterkieferast ohne Symphysenteil, etwas schief gedriickt. a, 


vorne annihernd Oberansicht, nach hinten in Medialansicht tibergehend, aber Gelenkteil wieder 
von oben, 4, vorne von unten und hinten fast von lateral, aber 47¢ Unteransicht zeigend herunter- 


gepresst, ¢, Querschnitt am Bruch in der Mitte, ¢, Lateralansi 
ansicht der Vorderhilfte. natiirl. G 

An = Angulare. Co = Complementare. 

Art = Articulare. D = Dentale. 

C, W.=Hohlraum fiir Cartilago Part = Praearticulare. 

Meckelii. 


Das Articulare ist offenbar nur schwammig u 


cht der Vorderhilfte, e, Medial- 
rdsse, 
’o. spl. = Postspleniale. 
Sa = Suprangulare. 
Sp/ = Spleniale. 


nd schwach verkn6chert, 


da es an dem fast vollstandigen Unterkiefer mehr zerdriickt ist als alle 
anderen Knochen. Es bildet eine breite Gelenkpfanne neben dem Gelenkteil 


des Suprangulare. Nach hinten entsendet es einen 5 cm langen Processus 


retroarticularis, der, wie die Gelenkpfanne, lateral v« 
wird; dieser Teil des Suprangulare ist starker und 
dicker als das Articulare. Das von E. Fraas 11, 
VII, 3—4, abgebildete Hinterende des Unter- 


Tf. 
kiefers besteht nur aus dem Suprangulare (Fig. 
19). Das Articulare ist dort abgefallen, und auch 
das Angulare ist in der Naht losgelost und fehlt. 
Vom Articulare nach vorn erstreckt sich das Prae- 
articulare, welches unten und z. T. medial vom 
Angulare umfasst wird. Es reicht weiter nach vorn 
als die grosse, innere Kieferoffnung. Das Suprangu- 
lare deckt also seitlich das Articulare von der hin 
auch den lateralen Teil der Gelenkflache, dann bilde 


2I 


ym Suprangulare begleitet 


Fig. 19. Wie Fig. 13. Linkes 
Suprangulare, @, von lateral 4, 


von oben. 3/3 natiirl. Grésse. 


teren Spitze an, es bildet 


t es den in flachem Bogen 
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ansteigenden oberen Kieferrand, der nach innen verdickt ist. Ganz oben greift 


las Dentale mit einer vom letzten Zahn noch 212 cm langen schmalen Spitze 


in das Suprangulare ein. Die Aussen- 
flache tragt die Skulptur langgezo- 


gener Maschen. Unten wird es vom 


\ngulare mit hoher erhabener kurz- 
maschiger Skulptur begrenzt. Diese 


letztere setzt sich unterhalb der Ge- 


lenkflache auch auf den nach hinten 
gerichteten Fortsatz des Suprangu- 
- lare fort (Fig. 19). Die untere Flache 
des Angulare ist glatt. Das Angulare 


reicht medial mit einer dinnen La- 


isser 1s dn ist abgefallen, wodurch die melle hoher aufwarts als lateral, es 
im orschein komn o 21. 


Grisse. P. Ci Praecomplementare. lare medial bis unter den innen ver- 


dickten Oberrand des letzteren (Fig. 

20 u. 21). Innen. neben den letzten Dentalezahnen und tiber dem Vorderrande 
ler inneren Kieferéffnung, beginnt ein breites Complementare, das auch die 
Kieferoffnung vorn abschliesst. 142 cm vor der inneren Kieferoffnung und 
em neben dem Dentalrand stehen die 3 letzten kleinen Zahnchen (Sockel, 
lie bei der Praparation abgeschliffen sind). Nach einer Liicke setzt sich auf 
anderen Kieferhalfte die Zahnreihe des Complementare nach vorn fort; 

ler Knochen ist bis neben den von vorn gerechnet 10. Dentalezahn an diesem 
Kiefer erhalten. Die Dentalezahne sind gross und im Querschnitt rund, ihre 


rchmesser nehmen von 4—6 mm zu. Die Complementarezahnchen dagegen 


} 


ochstens 2 mm Durchmesser. Unterhalb dem Complementare be- 
let sich hinten das Postspleniale, davor das Spleniale. Angulare und Sple- 
iale bilden bis weit nach vorn die Unterseite des Kiefers. Das Spleniale 


der medialen Unterkante dermale Skulptur. Ein anderer halber Unter- 


eferast (Fig. 20) zeigt vor dem zahntragenden Complementare noch ein 


I 
+ / / 


— 
—-+ 
An Stark gerolbte 
— S Aussenflache des An 
pl mit Skulptuc 
s. 21. W Fig. 13. Sy yse i ‘ t Unterkieferastes in Lateralansicht mit in- 


An. Sj Svmphvse. * 2 natiirl. Grodsse. 


weiteres ebenso bezahntes Element, das Praecomplementare. Einen dritten 


Complementareteil, wie bei den alteren Stegocephalen, kann ich nicht be- 
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stimmt erkennen, aber die Méglichkeit besteht, dass an dem grossen Unter- 
kiefer das hier als Complementare dargestelite Element, wenig vor dem 
Bruch, noch einmal quer geteilt ist. Die Grenze zwischen Spleniale und Prae- 


spleniale ist deutlich an dem Stiick Fig. 20, die kleinen Zahnreihen laufen sich 


bei ihrer Annaherung parallel ohne ineinander 


uberzugehen. Die Vorderspitze des Praespleniale 


ist nur 3 cm von der Symphyse entfernt. Lateral 


ist das Angulare bis weit nach vorn das skulptur- 


tragende Element, dann wird es unten und lateral 


vom Spleniale abgelost. Das Spleniale umhiullt 


lig. 22. Wie Fig. 13. Hypocentrum is 
a, in axialer, 4, in lateraler Ansicht. das Dentale lateral resp. vorn als dtiinne Lamelle 


1 
fast bis zur Oberkante. Das Dentale ist an der 


2 natiirl. Grésse. 


Symphyse ein wenig verdickt. An der oberen 
Innenkante des Dentale stehen zwischen Sym- 


physe und Vorderspitze des Praecomplementare 


mehrere Zahne, erkennen kann ich 3 Zahne mit 


einer Lticke zwischen dem zweiten und dritten, 


Fig. 23. Wie Fig. 22. 


also wohl 4—5 im ganzen. Diese Zahne stehen auf 


a oe dem Dentale und die Reihe trifft nicht auf die des 

== Praecomplementare. Der untere Teil der Sym- 

physe wird wahrscheinlich vom Spleniale gebildet. 

a b Die vorderen Dentalezahne haben ovalen Quer- 


Fig. 24. Wie Fig. 22. a, ventrale, schnitt wie die Maxillenzahne. Wie Fig. 21 zeigt, 
4, axiale Ansicht. 


reicht das Angulare mit seiner Vorderspitze 


lateral bis 344 cm an die Symphyse heran und_ stodsst in einer dem 


Zahnrand des Dentale parallelen Linie nur '2 cm unterhalb diesem an das 


Dentale. Diese Sutur verlauft von hinten her in einer tiefen Rinne, die dann 


vorn an einer grossen Gefass6ffnung endet; noch naher der Symphyse folgen 
2 kleine Gefass6ffnungen in der Naht zwischen Dentale, Angulare und Sple- 


niale. Durch Kombination ergibt sich eine Gesamtlange von ca. 42 cm fiir 


einen Unterkieferast an der Aussenkante gemessen. 
Wirbel: Eine Anzahl von Hypocentra des Rumpfes liegen vor. Sie 


sind relativ lang und niedrig, dabei breit. Einige Exemplare sind zwar dorso- 


ventral zusammengedritckt, andere sind in der oberen Halfte nicht ver- 


knéchert. Einige Masse sind: 


Lange Breite Hohe 
2.4 em 4,2 cm 3,3 cm 


(dorso-ventral gedruckt ) 


cm 


(obere Halfte nicht ver- 


kn6Ochert ). 
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Nr. 1 und 2 zeigen bei Lateralansicht vorn und hinten die Ansatzflachen 
je eines halben Neuralbogens sehr deutlich. E. Fraas hat 17, Tf. VI, 12, 
noch einige andere Wirbel von Plagiosaurus granulosum abgebildet. Zugleich 
mit ihnen kommen aber am gleichen Fundort auch solche von wahrschein- 
lich Mastodonsaurus vor. 

Brustgurtel: Die Fraas’sche Zusammenstellung von Interclavicula 
und Clavicula dieser Art (73, Fig. 2) scheint mir darin korrekturbedirftig, 
dass die beiden Claviculz# wohl zu vertauschen waren, denn der aufsteigende 
laterale Teil der Clavicula muss vorn sein. Die Scapula wurde sonst zu weit 
nach hinten geruckt. Der an der Innentlache der Clavicula sichtbare Inter- 
claviculakontakt passt auch nur in dieser Weise an das Mittelstiick. Zudem 
kommt nur so eine der Schadelbreite entsprechende Breite des Schulter- 


gurtels heraus. 


2. Plagiosternum sp. 


In der Lettenkohle von Gaildorf und Biebersfeld haben sich auch einige 
Plagiosternumreste gefunden, die Plagiosternum granulosum aus dem obersten 
Muschelkalk nahe stehen. Die Skulptur ist fast gleich und die Dimensionen 
sind auch ahnlich. Die Proportionen des Schadelfragments weichen jedoch 

von Plagiosternum granulosum etwas ab. 
Is ist sehr wahrscheinlich, dass es sich 
um eine andere Art handelt. 

Das Stuck aus Gaildorf ist der Ab- 
druck eines Teiles der hinteren lateralen 
Schadelpartie der rechten Halfte des Scha- 
deldaches (Fig. 25). Man erkennt das 
Squamosum, den grosseren Teil des Qua- 
dratojugale, einen kleinen Teil des Supra- 
temporale und am Rande etwas vom Ju- 
gale. Durch Vergleich mit dem Schadel 
von Plagiosternum granulosum wird die 
osteologische Bestimmung ohne weiteres 


einleuchtend und die Verschiedenheit der 


13. Proportionen ist ebenfalls leicht zu sehen. 


Die beiden anderen Sticke sind Teile 
der Clavicule, an denen nichts Bemerkenswertes oder von Plagiosternum 


granulosum Abweichendes zu beobachten ist. 


3. Plagiosuchus (nov. gen.) pustuliferus E. Fraas sp. 


Die Stuttgarter Sammlung besitzt ein sehr instruktives Skelettfragment 


aus dem Vitriolschiefer der Lettenkohle von Gaildorf (Nr. 
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der Skulptur sich als ident erweist mit der von TH. PLIENINGER 25, S. 67 
u. Tf. IX, 8 und von E, Fraas 17, S. 102 u. Tf. VI, 15 dargestellten Inter- 


clavicula von gleicher 


Art. Die eine Seite 


dieses neuen Fundes 


zeigt Interclavicula und 


beide Clavicule in un- 


gestortem Zusammen- 


hang, die andere Seite 
der Platte dagegen 
Schadel und Wirbel. 
Dieses Stick verdient 
nachdrtickliche Beach- 


tung. 

Schadel: Der 
Schadel zeigt seine 
Gaumenseite. Teilweise 


ist er von anderen 


Elementen, namentlich 


zwei Unterkieferasten 
und einer Scapula 
iberdeckt, und einiges 
fehlt. Aber die vorhan- 
denen Teile sind, wenn 


auch gepresst, so doch 


in ihrem naturlichen 


Zusammenhang. Etwa 


in der Mitte der Platte 


findet man am leich- 


. Fig. 26. Plagiosuchus (nov. gen.) pustuliferus E. Fraas sp. Let- 
testen len hinteren tenkohle von Gaildorf. Nr. 13331. Umrisszeichnung der wichtig- 
Teil des Paras phe- sten der ineinander gepressten Teile. */s natiirl.Grésse. Bezeich- 
nungen wie Fig. 13, 18, 4, ausserdem: 


noides, das hinten sehr 


Atl = Atlas. Processus Se = Scapula. 
breit ist und dann als cm Choanen. ascendens claviculae. WU. %. = Unterkiefer. 
Clv = Clavicula. 6.= Neuralbogen. Vert = Hypocentrum. 


nur 2 cm breiter Bal- 


R Rippe. 


ken median sich nach 

vorn erstreckt, aber bald von einem Unterkieferast uberdeckt wird. Der die 
Schadelbasis bedeckende Teil des Parasphenoides ist breit und flach und 
steht links noch mit dem Pterygoid in Zusammenhang (Fig. 26). Die Breite 


der Interpterygoidalliicke ist in der einen Halfte fast 6 cm zwischen Ptery- 
goid und Parasphenoid. Am Hinterrande dieser Lucke bilden Pterygoid und 
Parasphenoid eine sehr deutlich abgesetzte, mehr als 112 cm breite Stufe. 


Die Sutur zwischen Parasphenoid und Pterygoid ist stark gezackt. Wo sie 
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Bruche und Risse undeutlich wird, lasst sie sich mit Hilfe der Faser- 
richtung der Knochenstruktur finden; am vollstandigsten sieht man sie bei 
starkem, kunstlichen Licht; sie ist lateral ausgebogen. 

Das linke Pterygoid, dessen Faserung deutlich von einem Knochen- 

zentrum ausstrahlt, grenzt nach hinten-medial in tief verzahnter Naht an das 

pitale. Auch hier ist die Faserrichtung beiderseits der Sutur verschie- 

grOssere Teil dieses linken Exoccipitale ist unter dem langen Unter- 

verborgen. Jenseits desselben tritt aber das rechte Exoccipitale bis 

srvgoidgrenze mit dem Lateralrand hervor. So erganzen sich das rechte 

das linke Exoccipitale in sehr glucklicher Weise. Sehr klar tritt das 

‘ite \Vorragen der ganzen Schadelbasis nach hinten hervor, wie es fur alle 

lagiosauriden in unmiussverstandlicher Weise charakteristisch ist. Das Ptery- 

ist das grOsste Element der unteren Schadelseite. Es erstreckt sich vom 

araspnenoid lateralwarts und dann in langem, zugespitztem Fligel nach 

rn. Lateral-hinten ist es nicht in voller Breite erhalten. In der vorderen 

ist der naturliche Lateralrand des Pterygoides erhalten, der zur 

nedialen Umrandung des subtemporalen Durchbruchs gehért. Die vorderste 

Spitze des Pterygoides, die an das Transversum stdsst, ist unter der Scapula 

verborgen, ebenso der mediale Rand dieses Flugels, der die Interpterygoidal- 

lucke begrenzte. Vom rechten Pterygoid ist nur ein kleines Stiick jenseits 
des grossen Unterkieferastes zu sehen. 

Folgt man der Richtung des Parasphenoidbalkens nach vorn, so findet 

in vor dem kleineren Unterkieferstiick und vor der Scapula bezahnte Teile 

r Oberkiefer, die ganz offenbar mit den hinteren Schidelteilen zusammen- 

in (unter sich) etwas verschiedener Richtung gepresst sind. 

faxillarand in 7 cm Lange deutlich. Er ist auf der aussersten 


mit sehr kleinen Zahnen besetzt. Alle Zahnkronen sind 


abgebrochen, aber die Basis ist tberall im Querschnitt zu sehen. Die 


srschnitte haben im medialen Teil einen maximalen Durch- 

bald gehen sie lateralwarts auf 114 und auf 1 mm her- 

im lateralen Teil haben sie nur noch 14 mm Durchmesser. Nur 

cm neben der axialen Mittellinie sieht man rechts die quergestellte 
ChoanenOfftnung, deren Vorderrand nur etwa I cm vom Maxillenrand 
ist. Der sagittale Durchmesser betragt 7 mm und der transversale 
ieinlich nicht weniger als 10 mm (der mediale Rand fehlt). Deut- 
lie von einem erhdhten Rand begleitete Sutur zwischen Maxilla und 
von dem vorderen Choanenrand an lateralwarts verfolgbar. Un- 
lateral von der ChoanenOftnung folgen drei grosse Palatinumzahne ; 
Basis des grossten hat 4 auf 5 mm Durchmesser. Der hintere Palatinum- 
itt an dieser Stelle deutlich hervor. Es ist dies also zugleich auch 
‘dere Begrenzung der langlichen rechten Interpterygoidal6ffnung. Dieser 


Palatinum gebildete Knochenteil hat quer ber die Choane 
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gemessen 2,3 cm Breite, am meisten lateral, wo man noch messen kann, 
1,8 cm. Darauf liegt lateral ein isolierter Knochen, den man nicht unmdédg- 
licherweise fur ein Quadratum + Quadratojugale halten kénnte. Vorn, ganz 
in der Mitte, ist der Knochen stark zerdriickt; wie mir scheint ist dort eine 
grosse Menge kleiner Kegelzahne (in tber 2 cm axialer Breite), welche den 
Raum zwischen beiden Choanen ausfillt. 

Kine symmetrisch zur rechten Choane liegende ovale, scharfkantige Ein- 
senkung ist wahrscheinlich die linke Choane. Die linke Maxilla und die 
dahinter befindliche schlecht erhaltene palatinale Zahnreihe ist weiter nach 
vorn gelegen als die rechte. Die rechte ist wahrscheinlich etwas nach ruck- 
warts gedruckt. Der Knochen ist zwar schlecht erhalten, lasst sich aber unter 
dem Scapulabruchrand lickenlos bis an die linke Pterygoidspitze verfolgen. 

Neben dem abgebrochenen rechten Pterygoid liegt ein isoliertes rechtes 
Ouadratum mit dem Quadratojugale mit exponierter Unterseite. Das Quadra- 
tum besitzt ein dickes, rundes Gelenkpolster von ca. 2 cm Breite. Das 
Quadratum ist ein kurzes, keilf6rmiges Element von ca. 2'4 cm Lange. Das 
Quadratojugale bildet einen lateral und auch etwas nach hinten vorragen- 
den breiten Schild daritber; der laterale Rand ist etwas beschadigt. Der 
mediale Flugel des Quadratum ist durch das Pterygoid verdeckt. 

Ein grosser, fast vollstandiger, rechter Unterkieferast liegt auf dem 
Schadel. Er ist plattgedriickt und zeigt seine Ober- und Medialseite. Deut- 
lich erkennbar ist das -[rticitlare mit doppelt konkaver Facette. Dahinter er- 
streckt sich ein offenbar langer Processus retroarticularis, dessen obere Flache 
vom Articulare eingenommen wird. Diese wird lateral vom Suprangulare 
und medial vom Angulare fiankiert. An diesem Unterkiefer ist der Processus 
retroarticularis 3 cm lang erhalten und dann abgebrochen, an einem anderen, 
quer auf dem Parasphenoid liegenden, sieht man ihn 5 cm lang, und die 
hintere Spitze ist noch unter der Scapula verborgen. Vor der breiten, mit 
wulstigen Kandern versehenen Gelenkflache des Articulare ist die ca. 9 em 
lange mediale Offnung fir die Cartilago Meckelii, die oben und lateral vom 
Suprangulare, medial von dem tber 10 cm langen Praearticulare umrandet 
wird. Unterhalb dem Praearticulare sieht man das Angulare, das man vom 
Articulare nur noch ca. 5 cm nach vorn verfolgen kann (Medialansicht). 
Die Knochenwandung wird dann vom Postspleniale fortgefuhrt. Weiter vorn 
folgt das Spleniale mit an einigen Stellen deutlicher Grenze. Uber dem Sple- 
niale und Postspleniale ist das Complementare erkennbar. Unten sind Stellen 
ausgebrochen, so dass man darunter noch das Praearticulare sehen kann; 
letzteres erreicht damit eine Lange von 14 cm. Das Complementare bildet 
weiter vorn die obere Innenkante des Unterkiefers. Auch die bezahnte Hinter- 
halfte des Dentale ist noch da (in Lange von 6 cm). Die hinterste Spitze 
ist erhalten, dort werden die Zahne sehr klein. Im grésseren Teil des er- 
haltenen Dentale haben die dicht beisammen auf der Kante stehenden Zahne 


; 
: 
: 
27 
: 


FRIEDRICH VON HUENE 


an der Basis einen Durchmesser von 2 mm. Die Kronen sind alle abgebrochen. 


Dem rechten Unterkieferast fehlen noch 5—6 cm bis zur Symphyse. 

Der ganze Schadel lasst sich innerhalb nicht allzu grosser Fehlergrenzen 
rekonsirwieren (Fig. 27), da die wichtigsten Teile alle erhalten sind. Der 
Schadel ist von den Condyli an ca. 24 cm lang und an den Quadratojugale- 
ecken ca. 36 cm breit. Wie der Pterygoidrand anzeigt, mtssen die sub- 
temporalen Offnungen sehr weit nach vorn gereicht haben. Dadurch ist das 
ungefahre Lateralende der Maxillen gegeben. Hierdurch und durch die 
Schmalheit der erhaltenen Knochenbrucke aus Maxilla + Palatinum sind die 


g. 27. Wie Fig. 26. Rekonstruktion der ventralen Schidelansicht. Alles Ergiinzte ist punktiert. 


Bezeichnungen wie Fig. 14 und 26. '/s natiirl. Grésse. 

ungefahren Proportionen der vorderen Gaumenknochen und Gaumendurch- 
bruche gegeben. Den fehlenden hinteren lateralen Kand des Pterygoides habe 
ich in Anlehnung an den in vielen Hinsichten sehr nahestehenden Batracho- 
suchus erganzt. Vom Orbitalrand ist nichts Sicheres erhalten, mdéglich ist 
es zwar, dass die hintere mediale Umgebung (Postfrontale) durch ein 
Knochenstuck in der rechten Interptervgoidallicke gegeben ist, aber die 
Breite ist durch den subtemporalen Durchbruch annahernd wahrscheinlich 
gemacht, da sie uber diesen seitlich nicht hinauszugehen pflegt. Wenn dies 
zutrifit, sind die Orbite wahrscheinlich in ahnlicher Weise gross, lang und 

wie bei Plagiosternum und Plagiosaurus. Das Hinterende der Zahn- 
reihe des Dentale stimmt gut mit der Lange der Maxilla der unabhangig 


davon gemachten Rekonstruktion wtberein. 
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Wirbel: Der Atlas mit oberem Bogen und neben ihm noch zwei 
andere Wirbel sind erhalten. Diese Wirbelk6rper sind ziemlich kurz und er- 
innern im allgemeinen an Mastodonsaurus, nur sind sie wesentlich kleiner. 

Der Atlask6érper ist 514 cm breit und 2% cm hoch. Die Lange betragt, 
unten gemessen, 31% cm. Die vordere Gelenkflache hat nebeneinander zwei 
tief-konkave Facetten fiir die beiden Condyli. Die hintere Gelenkflache von 
nur 44% cm Breite ist einfach konkav. Der Rickenmarkskanal ist am Atlas 
1% cm breit und fast 2 cm hoch, er ist stark in das Hypocentrum einge- 
senkt. Der obere Bogen ist kurz und dick und erhebt sich ca. 3% cm uber 
den Wirbelkérper. Oben ist der Dornfortsatz, transversal gemessen, 11% cm 
dick. Der Atlas hat keine Par- oder Diapophysenflachen. 

Der neben dem Atlas liegende WirbelkOrper hat auf der einen Seite 
eine konvexe, auf der anderen eine konkave Gelenkflache. Falls man nach 
Mastodonsaurus urteilen dtirfte, konnte dies der zweite Halswirbel sein. Seine 
Dicke (Lange) betragt 2,2 cm. Die Stelle des Durchtritts der Chorda dorsalis 
ist auf der konvexen (vorderen) Gelenkflache von dicken, hoch aufge- 
wulsteten Randern umgeben. Ein schlecht erhaltener Dornfortsatz oder ein 
Rippenfragment liegt daneben. 

Der hinter dem Atlas befindliche Wirbelkorper zeigt nur seine 2 cm dicke 
(lange) Unterseite und den Beginn der konkaven hinteren Gelenkflache. Zwi- 
schen diesem Wirbel und dem Complementare des rechten Unterkiefers liegt 
eine proximale Halfte einer Halsrippe. 

Von dem Wirbel hinter dem rechten Palatinum sieht man ebenfalls nur 
einen Teil des Hypocentrums und eine dicke Diapophyse und die Basis des 
Dornfortsatzes. Vielleicht ist auch der dicke IKnochen, der am Rande neben 
dem rechten Articulare liegt, ein zerdrucktes Hypocentrum. 

Eine Rumpfrippe erstreckt sich von dem aufsteigenden Fortsatz der 
linken Clavicula zum rechten Maxillenrand. 

Brustschultergtrtel: Auf dem linken Pterygoid liegt die linke 
Scapula, Die Innenflache ist sichtbar. Die Gelenkflache und der coracoidale 
Teil sind abgebrochen. Die Lange ist 11 cm, die Breite des Oberrandes 6,5 cm 
und die schmalste Stelle 4,3 cm. Der Oberrand ist wulstig verdickt. Der 
vordere Langsrand ist — in der Richtung nach dem Coracoid — im Bogen 
in die Hohe gezogen. Die Clavicula kann sich mit ihrem aufsteigenden 
Fortsatz nur dem coracoidalen Teil des Scapulocoracoides aufgelegt haben. 
Die starke konkav medialwarts gerichtete W6lbung des coracoidalen Teiles 
gegen den scapularen Teil ist deutlich. An der Bruchflache, dicht uber der 
(fehlenden) Gelenkflache, ist die Scapula 10 mm dick. Uber % cm dick ist 
auch der vordere coracoidale Rand an der Bruchflache, da diese Stelle schon 
in der Nahe der Claviculaauflage sich befindet. An den tbrigen Stellen des 
Bruchrandes ist das Scapulocoracoid dtinn. Oberhalb der Gelenkflache (die 
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fehlt) befindet sich die innere Mundung des Foramen supraglenoideum in 
einer tiefen Nische. Die Richtung des Kanals ist nach hinten-oben. 
Die fast vollstandigen drei ventralen Knochen, Clavicule und /nterclavi- 


bilden in ihrem noch natirlich erhaltenen Zusammenhang eine feste 
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t der Inter- 


ler bekannten Skulptur auf - Aussenseite. Der hinterste Teil 
abgebrochen. Die Interclavicula ist sehr in die Lange gezogen und 
lich und vorn von den Clavicule umfasst. Die Clavicule bilden vor 
stumpfen Vorderspitze der Interclavicula eine 7 cm lange Symphyse. 


eiteste Stelle der ganzen zusammengesetzten Brustplatte mit 31 cm 
13 cm hinter dem Vorderrand. Letzterer bildet einen breiten 


Die Clavicularschilder entsenden an der breitesten Stelle den auf- 
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steigenden Fortsatz nach oben. An dieser Stelle ist jede Clavicula ventral 
11 cm breit und die Interclavicula 9 cm. Diese erreicht ihre grésste Breite 
von 13 cm erst 19 cm vom Vorderrand der zusammengesetzten Platte an 
gerechnet (Fig. 28). Die Clavicule werden nach hinten rasch schmaler, am 
hinteren Bruchrand haben sie nur noch 3% cm Breite, sind dort also ihrem 
Hinterende ganz nahe. Dagegen muss die Interclavicula wahrscheinlich noch 
mehr als 10, vielleicht tber 15 cm langer gewesen sein. Der aufsteigende 
Fortsatz der Clavicula ist tber 4 cm breit und links nur 5 cm hoch erhalten, 
aber unvollstandig. 

Die aus lauter kleinen Pusteln bestehende Skulptur stimmt vollkommen 
mit dem von E. Fraas benannten (72, S. 8; 17, Tf. VI, 15; 25, Tf. IX, 8) 
und schon fruher von TH. PLIENINGER beschriebenen kleineren Stick vom 
gleichen Fundort, das mir auch vorliegt. Daher kann uber die Art kein 
Zweifel bestehen. Jenes Stuck ist unvolistandig, daher konnte man es auch 
fiir die Interclavicula einer anderen Art halten. Die Skulptur hat eine gewisse 
Ahnlichkeit mit Plagiosaurus pulcherrismus. Im Jahr 1905 habe ich selbst 
eine Clavicula dieser Art aus der anstehenden Lettenkohle des kleinen jetzt 
verwachsenen Steinbruchs zwischen dem Bahnhof und dem grossen Gyps- 
bruch von Rottweil herausgezogen. 

Die Proportionen von Interclavicula und Clavicula sind von denen des 
Plagiosternum ausserordentlich verschieden, so dass man von vornherein 
schon aus diesem Grunde allein die ZugehOrigkeit zur gleichen Gattung aus- 
schliessen miisste. Bedeutend naher steht die Gestaltung des sekundaren 
srustschultergurtels von Plagiosaurus pulcherrimus und depressus; aber auch 
hier ist die Formverschiedenheit eine grosse. Bei keiner anderen triassischen 
Labyrinthodontengattung bilden die Clavicule vorn eine lange Symphyse. 
Schon hierdurch allein ist die Gattungsabtrennung gerechtfertigt, aber die 
Vergleichung des Schadels wird weitere Stiitze dafiir liefern (s. unten). Um 
die ZusammengehOrigkeit mit Plagiosternum und Plagiosaurus, zugleich aber 
auch die nahe Verwandtschaft mit Batrachosuchus, die alle in JAEKELS 
Familie der Plagiosauride (24, S. 209; —= Brachyopide Broom 7, p. 366) 


gehOren, anzudeuten, benenne ich die neue Gattung Playiosuchus. 


4. Plagiosuchus pustuloglomeratus n. sp. 


Diese Art ist sehr ahnlich der vorigen, aber die weniger hohen Knotchen 
der Skulptur neigen zur Verschmelzung mit einzelnen Nachbarn, so dass 
haufig nierenfOrmige bis langliche Erhebungen entstehen. Es kann dies auf 
Interclavicula und Clavicula beobachtet werden. Die vorhandenen Stucke 
sind auch wesentlich kleiner als jene aus der Lettenkohle. Wesentlich ist das 
Vorkommen dieser Art im Bonebed des obersten Muschelkalkes, wahrend 
Plagiosuchus pustuliferus sich nur in der Lettenkohle findet. Jene Art grundet 
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sich nach E. Fraas (1717, S. 102 u. 12, S. 7) in erster Linie auf die von 
Tu. PLIENINGER (25, S. 67, Tf. IX, 8) beschriebene Interclavicula. An der 
zuerst genannten Stelle nimmt E. Fraas allerdings in zweiter Linie die 
Funde aus dem Muschelkalk mit dazu, an der zweitgenannten Stelle sogar 
im Allgemeinen. Aber die Form aus dem Muschelkalk muss ohne Zweifel 


artlhch abgetrennt werden. 


Fig. 29. Fragment einer Interclavicula von Plagiosuchus pustuloglomeratus aus dem Bonebed 
des obersten Muschelkalkes von Crailsheim in natiirl. Grésse. 


Das beste Stuck dieser Art ist die von E. Fraas 77, Tf. VI, 16, abge- 
bildete linke Clavicula, die im lateralen Teil der Aussenseite stark gewdlbt 
ist und deren Innenflache sehr deutlich die Kontaktstelle des Seitenfort- 
satzes der Interclavicula zeigt, die Fraas (17, 5. 103) fur die Ansatzstelle 
starker Muskulatur gehalten hatte. Dieses Stuck und noch vier andere, von 
denen zwei oder drei zur Interclavicula gehGren, stammen aus dem oberen 
Muschelkalk-Bonebed von Crailsheim. H. v. Meyer bildet ein kleines Frag- 
ment aus dem oberen Muschelkalk von Luneville in Lothringen ab (Die 
Saurier des Muschelkalks, 1855, Tf. 62, 4) und ebenso geh6ren dahin die 


von mir beschriebenen Sticke, 15, S. 53, Tf. VII, 3—4, vielleicht auch 15, 


Tf. IV, 1 (als Rumpfpanzerplatte). 


ho 
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5. Anhang zu Plagiosuchus. 


Wirbeleines jungen Labyrinthodonten: Zusammen mit 
der Platte, auf die E. Fraas den Speziesnamen pustuliferus griindete, wurden 
3 kleine Wirbel im Vitriolschiefer der Lettenkohle von Gaildorf gefunden 
(Fig. 30). TH. PLIENINGER hat die Stucke zusammen beschrieben und abge- 
bildet (25, S. 39 u. 67, Tf. VII, 5—6). Seine Beschreibung ist eine sehr 
akkurate, wenn auch die Deutung jetzt nicht mehr ganz die gleiche sein 
kann. E, Fraas hat (77, S. 103) den rhachitomen Bau dieser Wirbel noch- 
mals hervorgehoben. Ob nun diese Wirbel zu Plagiosuchus oder zu Plagio- 
sternum oder gar zu Mastodonsaurus ge- 
horen, ist nicht sicher festzustellen, die 
Moglichkeit besteht fiir alle drei, aber die 
erste Moglichkeit hat nach dem alten 
Fundbericht die grésste Wahrscheinlich- 
keit fiir sich. In bezug auf die allgemeine 
Bedeutung tut es aber wenig zur Sache, 
denn der Wirbelbau ist bei allen Labyrin- 
thodonten grundsatzlich derselbe, gleich- 
viel, ob es sich um einen Mastodonsauriden 
oder einen Plagiosauriden handelt. 

Die Bedeutung dieses Stiickes liegt 

Fig. 30. Drei rhachitome Schwanzwirbel 
darin, dass die drei in natirlicher Folge ays der Lettenkohle von Gaildorf, gefun- 
beisammenliegenden kleinen Wirbel rha- den im gleichen Gesteinsstiick mit der 
. Interclavicula von Plagiosuchus pustuliferus 
chitomen Aufbau zeigen, indem drei 25, Tf. IX, 8; resp. zz, Tf. VI, 15. a, 
Hypocentra und drei Pleurocentra sowie Yor Techts, 4, von unten, ¢ von vorn. 
Teile der Neuralbogen sichtbar sind. Die 
Lange der Hypocentra betragt 8 mm, die Hohe etwa ebensoviel. Unten 
schliessen sie mit leicht wulstigen Randern zusammen, oben sind sie 
keilfSrmig zugescharft. Nahe dem abgeschragten oberen Hinterrand ist eine 
langliche RippenansatzHache erkennbar. So zeigen sie sich in lateraler An- 
sicht. Bei axialer Ansicht aber sieht man, dass die Verkndcherung nur einen 
hufeisenférmigen Halbring bildet, die Mitte ist noch nicht verknGchert. Die 
oben zwischen den Hypocentra ausgesparten keilférmigen Lucken sind nun 
hier in der Tat durch deutliche Pleurocentra ausgefiillt, die héchst wahr- 
scheinlich aus einer rechten und einer linken Paarhalfte bestehen. Man sieht 
aber nur eine Seite. Das mittlere der drei Pleurocentra ist am besten er- 
halten. Zwei Neuralb6gen sind fragmentar, aber in ursprunglicher Lage noch 
vorhanden. Wegen des Fehlens der Diapophyse muss ich die Wirbel fur 
Schwanzwirbel halten. 

Bekannt ist, dass die Hypocentra der Schwanzwirbel von Mastodon- 

saurus sehr tiefe Ausschnitte fiir die Chorda dorsalis haben. Hier sind diese 


: 
% 
: 


FRIEDRICH VON HUENE 


Ausschnitte so gross, dass nur eine knécherne aussere Hulse wtbrigbleibt. 
Die Hypocentra erwachsener Individuen von Mastodonsaurus sind aber viel 
stirker keilférmig zugescharft als die Rumpfwirbel. Man sieht also, dass 
lort der Jugendzustand langer erhalten bleibt. Die vorliegenden Wirbel sind 
3—4 mal kleiner (also jiinger) als ausgewachsene. Ein besonders glucklicher 
Zufall hat hier die vielleicht nur schwach verkalkten Pleurocentra uberliefert, 
deren knorpliges Vorhandensein ja langst angenommen worden war. Das 
Stiick beweist, dass die Pleurocentra in der Iugend wesentlich grosser und 
<uirker entwickelt waren als im erwachsenen Zustand. Die Pleurocentra 
werden also im Lauf der ontogenetischen, sogar postembryonalen Entwicklung 
resorbiert zugunsten der Hypocentra. Es ist also klar, dass der ,,stereospon- 
dyle’” vom ,,rhachitomen” Wirbel abzuleiten ist und dass von den stereo- 
spondylen Labyrinthodonten das rhachitome ,,Stadium” ontogenetisch rekapi- 
tuliert wurde. Das ist an sich nicht neu, aber es ist sehr angenehm, diese 
allgemein akzeptierte theoretische Erwagung auch faktisch durch einen ein- 


zigen Fund bestatigt und erhartet zu sehen. 


6. Plagiosaurus pulcherrimus. 

Schadel: Es ist nur der eine von E. Fraas beschriebene (73) Schadel 
aus dem Stubensandstein von Pfaffenhofen da (Nr. 12592 der Stuttgarter 
Naturaliensammlung). Zur Erganzung der friiheren Beschreibung derselben 
habe ich gesucht die Schidelelemente abzugrenzen und einen Vergleich mit 
dem sehr ahnlichen Plagiosaurus depressus und mit Plagiosternum granu- 
losum zu erleichtern. Es fallt namentlich auf, dass auf der Oberseite, im 
Gegensatz zur Fraas’schen Darstellung, von Plagiosternum granulosum der 
Orbitalrand von Maxilla, Frontale und Parietale nicht erreicht wird 
(Fig. 31a). 

Bei genauem Zusehen findet man die papillenartigen Zapfchen der Skulp- 
tur auf fast allen Deckknochen von einem Zentrum aus radial angeordnet. 
Schleimkanile sind nur in zwei Ziigen erkennbar, namlich auf der Maxilla 
langs dem Zahnrand bis zur Praemaxilla und dicht parallel daruber auf dem 
Jugale nach vorn bis in den seitlichen Winkel der Nasen6ffnungen; in der 
Nahe der Nasen6ffnungen nahert sich der obere Schleimkanal dem Orbital- 
rande und entfernt sich dort entsprechend vom unteren Schleimkanal (73, 
Tf. XVI, 1) 

Uber die Bezahnung von Maxilla und Praemaxilla ist bei FRAAS (73) 
lles n6tige zu finden. 

\uffallend ist das starke Abwartswuchern des Quadratojugale, so dass 
die langen Papillen der Skulptur hinter dem Jugale, das sich an seinem 
hinteren Lateralrand auch schon etwas abwarts wendet, direkt nach unten 
gerichtet sind. Das Quadratum ist mit dem hinteren Teil des Quadratojugale 


leider abgebrochen, nur ein kleines vorderes Stiickchen des pterygoidalen 
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Fig. 31. Plagiosaurus pulcherrimus E. Fraas. Stubensandstein von Pfaffenhofen. Schaidel Nr. 12592. 

a, von oben, 4, von unten, c, von hinten. Die am Original in Gyps ergianzten Teile sind fort- 

gelassen, in a ist die Skulptur nicht angegeben. ?/s natiirl. Grosse. (cf 77, Tf. 16). Bezeich- 
nungen wie Fig. 13, 14, 1; ausserdem: 

Bo = Basioccipitale. F. m. = Foramen magnum. 

Cond = Condylus. 


So = Supraoccipitale, 
R. f. Stp. = Rinne fiir den Stapes. 
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Flugels ist auf der Unterseite noch erkennbar. (Die ganze linke seitliche 
Schadelecke fehlt.) 

Die Unterseite des Schadels zeigt einige Suturen. Das Parasphenoid ist 
hinten sehr breit und die Exoccipitalia stossen mit breitem Rande gegen das 
Pterygoid. Zwischen den Exoccipitalia glaube ich auf der Unterseite eine 
kleine halbmondférmige Flache des Basioccipitale zu erkennen. Das Para- 
sphenoid endet vorn mit einer breiten, stumpfwinkligen Spitze zwischen den 
Vomeres. Die Choanen liegen weiter auseinander als die ausseren Nasen- 
Offnungen. Eine Reihe sehr grosser etwas gekrummter und scharf zugespitzter 
Zahne, wie Fraas sie beschrieben hat, zieht von der subtemporalen Offnung 
gegen die Choanen. Dicht neben denselben ist auf dem Palatinum die gerade 
linienférmige Anordnung der grossen Zahne gestOrt, indem rechts die drei 
letzten Zahne in ihrer Anordnung einen Bogen gegen das Choanenende be- 
schreiben und links der vorletzte Zahn weit gegen den Kand der Interptery- 
goidalliicke vorspringt. Die 5 letzten Zahne betfinden sich auf dem Palatinum, 
die hinter demselben gelegenen auf dem Transversum. Der hintere Winkel 
des Palatinum ist beiderseits erkennbar, ebenso die Sutur zwischen Palatinum 
und Vomer, die im Bogen vom Parasphenoid zum lateralen Ende der Choanen 
zieht. Auf dem Vomer, zwischen den Choanen, betinden sich zweierlei Zahne 
in zwei Reihen, namlich jederseits ca. 4 grosse Zahne in etwas unregelmassiger 
Anordnung und dahinter, auf einer scharf erhabenen Leiste, eine Reihe kurzer, 
dicker, konischer Zahnchen, die, ca. 8 an der Zahl, sich vom lateralen 
Choanenende langs dem Hinterrande der Choanen und von da bis in die 
Nahe der Mittellinie transversal hinzieht. Ic:ine unbezahnte und weniger vor- 
ragende Kante zieht sich von der Mitte dieser Reihe kleiner Vomerzahne 
auf das Palatinum. 

Die Hinterseite des Schadels (Fig. 31 ¢) bietet mehrere Beobachtungen. 
Das Foramen magnum ist oben von einem knOchernen Supraoccipitale be- 
grenzt, was durchaus ungewohnlich ist, da bei anderen Labyrinthodonten 
nur die Liucke fur ein knorpliges Supraoccipitale besteht. Man erkennt 
deutlich, wie die Interparietalia das Supraoccipitale schuppenartig bedecken 
und ein Stuck weit der abfallenden Hinterseite abwarts folgen. FRAAs 
hebt (73, S. 284) hervor: ,,Die Occipitalregion ist normal gebaut und zeigt, 
wie bei den anderen Labyrinthodonten, eine Offnung uber dem Foramen 
magnum, welche von dem knorpligen Supraoccipitale herruhrt.” Dem kann 
ich keineswegs beipflichten. Fraas hat offenbar die obere verjiingte Halfte 
der einheitlich dreieckigen Offnung so aufgefasst. Eine Einschnirung der 
Offnung, wie bei allen anderen Labyrinthodonten, ist aber gerade nicht vor- 
handen. Auch reicht die Sutur zwischen den skulpturierten Interparietalia 
nicht bis an das Foramen magnum, wie sonst, sondern es kommen unter 
den Interparietalia noch mehrere Millimeter des normalen glatten, unge- 


teilten Supraoccipitale in Torbogenform zum Vorschein. Die Mdglichkeit 
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bleibt trotzdem bestehen, dass der untere Rand des Supraoccipitale noch als 
Knorpel persistierte und somit das eigentliche Foramen magnum ursprung- 

lich nicht hoch dreieckigen, sondern runden oder quer-ovalen Umriss besass. 

Die Abgrenzung des Supraoccipitale gegen die Exoccipitalia ist nicht deut- 

lich zu erkennen ; ebensowenig eine solche zwischen Exoccipitale und Opistho- 

ticum. Im Exoccipitale ist die Offnung fur die Vagusgruppe und die Jugular- 

vene deutlich. Oberhalb und lateral von diesem Foramen liegt der ca. 10 mm 

breite und 3 mm hohe posttemporale Durchbruch (der auf der FRAAs’schen 

Abbildung irrtiimlich ebenfalls als Vagus6ffnung bezeichnet ist). Links ist 

er deutlich erhalten, rechts dagegen zusammengedruckt und schwerer er- 

kennbar. Das Tabulare entsendet, wie bei allen Labyrinthodonten (Watson), 

einen Fortsatz abwarts und medialwarts dem mit dem Opisthoticum ver- 

schmolzenen Exoccipitale entgegen. Unterhalb dem Lateralende des Post- 
temporaldurchbruchs ist (besonders rechts) die gezackte Sutur zwischen die- 
sen beiden Elementen sichtbar. Unterhalb demselben kommt das Pterygoid 
mit dem Exoccipitale in Kontakt. Weiter lateralwarts legt das Pterygoid sich 
von unten an das Squamosum, dessen hinterer Teil sich jenseit der unterhalb 
der skulpturierten Schadeloberflache befindlichen Nische mit glatter Ober- 
flache weit nach hinten auf das Pterygoid und Quadratum vorstreckt. Das 
Quadratum ist leider fast restlos mit der aussersten lateralen Schadelecke 
weggebrochen (rechts), links fehlt der ganze laterale Schadelteil vollkommen. 
Die Richtung, die der Stapes im Leben eingenommen haben muss, ist an der 
lateral gerichteten Rinne zwischen Pterygoid und Squamosum deutlich erkenn- 
bar. Das Trommelfell muss sich also nahe oberhalb dem Quadratum be- 
funden haben. 

Das starke Vorwartslehnen der Schadelhinterseite ist schon von FRAAS 
betont worden. Allerdings war dies im Leben nicht so stark der Fall wie es 
jetzt erscheint, da der Winkel durch dorso-ventralen Gebirgsdruck ausser- 
ordentlich viel flacher geworden ist. Das Quadratum und die Condyli occipi- 
tales lagen wohl auf der gleichen Transversalaxe, wie es bei dem ausserst 
nahestehenden Plagiosaurus depressus aus Halberstadt der Fall ist. 

Wirbel: Vom gleichen Fundort und aus der gleichen Schicht stammt 
ein anderer Fund (Nr. 12.038, Stuttgart), der aus zwei zusammenhangenden 
Stiicken besteht (Tf. I—III), einer Interclavicula mit der rechten Clavicula 
und einem grossen Stiick Rumpfpanzer mit einem langeren daran in situ be- 
findlichen Stuck Wirbelsaule und einigen Rippen. Die Skulptur stimmt so 
gut mit dem Schadel und der sekundare Brustschultergurtel so gut mit dem 
ahnlichen Plagiosaurus depressus wie auch die oberen \Wirbelbogen, dass an 
der Zugeh6rigkeit zu Plagiosaurus pulcherrimus nicht gezweifelt werden kann. 

8 obere Wirbelbogen von ahnlicher Form wie die von JAEKEL darge- 
stellten (24, S. 205) sind noch in gegenseitigem Zusammenhang an der Innen- 
seite des Riickenpanzers erhalten, zwei Wirbelkérper hangen im Gestein zwi- 
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schen den Rippen und drei weitere, noch in gegenseitigem Kontakt stehende, 
<ind aus dem Gestein im Inneren des Riickenpanzers herausgelést (Tf. I, 1). 
Im Gegensatz zu den anderen triassischen Labyrithodonten sind diese Wirbel- 

rper und die oberen Wirbelbdgen sehr in die Lange gestreckt. Man ver- 
eleiche sie nur z. B. mit Mastodonsaurus oder Metoposaurus, von denen 
usammenhangende Wirbelsaulen bekannt sind (Fig. 32). Schon an den von 

KEL abgebildeten beiden oberen Wirbelbégen war die dachgiebelartig ge- 
teilte untere Kontaktstelle des Neuralbogens auffallend. Das ist bei den mir 
jetzt vorliegenden \Virbeln in gleicher Weise der Fall. Dementsprechend zeigt 
ler ,,WirbelkGrper” an der Oberseite vorn und hinten je eine ziemlich steil 
ibfallende Kontaktfliche, zwischen denen aber in der Mitte oben je eine 


kleine Liicke bestehen bleibt. Die vordere Kontaktflache des einen ,,Wirbel- 


korpers” und die hintere des 
> nachst vorderen schliessen eng 
t &2 OF NY aneinander und bilden so eine 
: Kontaktflache mit tiet ein- 
springendem Winkel, in den 
a : 
die umgekehrt geformte Kon- 
Fig. 32. Wie Fig. 31. Nr. 12038. ee . 
r 4 hintersten Neuralbogen (cf. 7 taktflache des Neuralbogens 


relésten Hy 


Fig. 1. kleine Abbildung). * 2 


> > 


genau hineinpasst. Demnach 


I 

stossen die Neuralbogen in 

ler Mitte iiber den ,,Wirbelkérpern” zusammen. Hieraus geht deutlich 


rvor, dass diese ,,Wirbelkorper” nicht (reptilische, gastrozentrale) Inter- 
ventralia, sondern (rhachitome) Basiventralia ( Hypocentra, = Inter- 
centra) sind. Die Rippenartikulation ist bei den vorliegenden Rumpfwirbeln 


eine doppelte, jedoch kaum geteilte, in der Weise, dass das Tuberculum 


an der breit vorragenden Diapophysenflache des Neuralbogens, die aber 
nach unten nicht abgeschlossen ist, und das Capitulum zur Halfte auf dem 
inen und zur Halfte auf dem anderen Hypocentrum artikuliert, also jedes 
Hypocentrum tragt vorn und hinten je eine halbe Parapophysenflache an 
jeder Seite. Die Parapophyse liegt also eigentlich pleurozentral, aber das 
Pleurocentrum ist im erwachsenen Zustand nicht mehr erhalten. 

Der Neuralkanal ist in die Hypocentra eingesenkt und deren Mitte je 
am meisten vertieft. Die Lange der vorhandenen Hypocentra betragt 2 cm. 
fhre Gelenkfacetten vorn und hinten sind massig konkav (amphicoel). Die 
einzelnen Hypocentra sind nicht eingeschniirt, kaum ist der Gelenkrand ein 
wenig aufgewulstet. Die Parapophysenflachen ragen dagegen merklich vor. 
Die beiden Kontaktflachen fiir den Neuralbogen sind nicht ganz. gleich lang, 


die vordere ist etwas kirzer und steiler als die hintere. Das ist leicht fest- 
zustellen, weil die Kontaktflachen am oberen Bogen sich entsprechend ver- 
aiten, und dort ist die Orientierung durch die Zygapophysen ohne weiteres zu 


erkennen; dem Hypocentrum allein konnte man sonst nicht ansehen, was vorn 
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und was hinten ist. Die Héhe der vorhandenen Hypocentra betragt 114 cm 
an der Gelenkflache, die Breite hinten etwa ebensoviel, vorn mehr (an den 
oberen Bogen gemessen und nach einem einzelnen Hypocentrum unter einem 
Rippenkopf). Die drei ganz herauspraparierten Hypocentra sind seitlich etwas 
gepresst; ihre Hohe ist daher auch nur auf etwa 12 mm zu veranschlagen. 
Sie passen am besten an die drei hintersten der erhaltenen Neuralbogen, 
vielleicht aber stammen sie von noch weiter hinten. Die beiden Hypocentra 
unter den Rippenképfen halte ich fur vordere, die etwa den Neuralbdgen 
entsprechen, neben denen sie liegen. 

Die Neuralbégen sind ausserst massiv und die Zygapophysen kurz und 
gedrungen, desgleichen der Dornfortsatz, auf den sich direkt die rhombischen 
Panzerplatten des RKuckenpanzers auflegen (Fig. 32). Der Zwischenraum 
von 3—4 mm zwischen den centro-neuralen Kontaktflachen der einzelnen 
Neuralb6gen entspricht genau der Lucke zwischen den Kontaktflachen in 
der Mitte: des Hypocentrums. Man kann erkennen, dass der Dornfortsatz 
dick und nur wenig hoher als der Oberrand der Zygapophysen mit seinem 
Oberende reicht; aber die genaue Gestalt ist nicht sichtbar. Die Hohe des 
Neuralbogens ist 1—1™% cm, der Transversaldurchmesser an der Diapophyse 
ca. 2% cm. 

Rippen: Zwei (vordere) rechte Rumpfrippen liegen im Inneren des 
Rumpfpanzers exponiert. Die eine in ganzer Lange sichtbare ist 13 cm lang. 
Das Distalende ist ein wenig verbreitert und flach. Die ganze Rippe ist 
beinahe gerade, nur in den distalen 3 cm ist sie leicht abwarts gebogen. Das 
Tuberculum erscheint dick und mit offenbar rundlicher Facette, entsprechend 
der Diapophysenflache. Das Capitulum, das nur durch eine Einschnurung 
vom Tuberculum abgesetzt ist, erscheint quer verbreitert und nach vorn sich 
erstreckend. Die ventrale Ansicht eines Capitulum ist in situ neben einem 
Wirbel erkennbar, die Rippe erstreckt sich unter den Bauchpanzer. Charakte- 
ristisch ist der einen stumpfen Winkel bildende Gelenkrand, da er ja an zwei 
Hypocentra articulieren muss. 

srustschultergurtel: Wie schon gesagt gehdrt zum gleichen 
Fund Nr. 12038 vom Jahr 1yo8 eine Interclavicula und eine rechte Clavi- 
cula, die beisammen im Gestein liegen und die Innenseite zeigen. Ausserdem 
ist noch eine Interciavicula (Nr. 13 416) vom Jahr 1914 vom gleichen Fund- 
ort vorhanden. Ferner sind noch drei kleinere isolierte Sticke der gleichen 
Art vom gleichen Fundort da, die ganz besonderes Interesse erregen, weil 
sie Scapula und Cleithrum sind. Interclavicula und Clavicula haben etwa die 
durch JAEKEL schon von Plagiosaurus depressus bekannt gemachte Form. 

Beide Interclavicule (Nr. 12038 u. 13 416) haben gleiche Gestalt und 
Grosse. Die Lange ist 20 und die grésste Breite im vorderen Teil 22 cm 
(Tf. III u. IV). An der Aussenseite (auch Nr. 12038 ist grossenteils von der 
Aussenseite freigelegt) tragt sie die gleichen dicht beisammenstehenden 
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papillenartigen Zapfchen als Skulptur wie der Schadel. Die vorn breite und 
nach hinten verjungte Interclavicula hat nach der Seite je zwei Spitzen, von 
denen die hintere langere aber auch breitere immer noch vor der Halfte der 
Lange des Knochens sich befindet. Diese beiden Spitzen an jeder Seite sind 
an der Innenflache durch eine merkliche Querverdickung verbunden. Nament- 
lich auf dem langeren hinteren Querast bildet sich in der Nahe der Spitze 


eine scharf vorragende Transversalkante heraus. Der fast gerade und kaum 


Fig. 31. Nr. 12038. Teilweise freigelegte Aussenflache der auf Tf. II, Fig. 1 
llten Interclavicula \ebene Flache) und rechten Clavicula mit dermaler Skulptur. 


12 natiirl. Grosse 


ragung unterbrochen. Nach hinten spitzt sich die Interclavicula mit konver- 
ierenden geraden Seitenrandern zu, ist aber ganz hinten quer abgeschnitten 

lort noch 5 cm breit (Nr. 13416). Der ganze hintere Teil ist dunn 
und an der Innenseite konkav, also bei Innenansicht deutlich von der vorderen 
Transversalverdickung abgesetzt. Die Clavicula und offenbar noch andere 
Hautpanzerelemente uberdecken mit ihren Randern schmale Teile der Aussen- 
Hache der Interclavicula, die an solchen Stellen keine Skulptur besitzt. An 
der langsten Querspitze setzt sich die Clavicula an. Dahinter und davor 


mussen es Kehl- und Bauchpanzerplatten sein, deren Rander sich auf die 


] 
Interciavicula legen. 


a. 
as 
nach vorn gebogene Vorderrand wi . 
ird in der Mitte durch eine geringe Vor- 
4 
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Die rechte Clavicula (Nr. 12038) liegt etwas verschoben unter der 
Interclavicula und ist von innen und teilweise von aussen freiprapariert 
(Tf. III u. Fig. 33). Die Clavicula hat im ganzen die bei Labyrinthodonten 
ubliche Form und besitzt aussen die gleiche Skulptur wie der Schadel und 
die Interclavicula. Der lateral aufsteigende Teil, der sich auf den Vorder- 
rand der Scapula legt, ist auch noch 6 cm hoch erhalten und ist innen 
leistenartig stark verdickt. Die Verbreiterung des medialen Teiles, die nach 


hinten ca. 3 mal mehr als nach vorn 
betragt, macht eigentlich die Langen- 
ausdehnung des Knochens aus. Diese 
Lange betragt 20 cm, die grosste 
sreite am Ende des vorderen Drit- 


tels 10 cm. Der laterale Rand ist 


namentlich hinter dem aufsteigenden 
lateralen Teil der Clavicula verdickt 


und nach oben umgeschlagen. 6 cm 
weit wird die laterale Hauptspitze 
der Interclavicula von der Clavicula 


uberdeckt. 
Unter den erwahnten kleineren 


Stiicken ist eines eine nicht ganz 
vollstandige rechte Clavicula, die gut 
die Aussenskulptur zeigt und daran 
sitzt durch Gestein verbunden ein 


Teil der Interclavicula. 
Die beiden anderen’ kleineren 


Sticke halte ich ftir ein rechtes und 
ein linkes Cleithrum. Dieses Element 


kennt man zwar noch von keinem fig. 34. Wie Fig. 31. Linkes Cleithrum, a, 
mediale, 4, untere, c, laterale Ansicht. 1 


natiirl. Grosse. 


triassischen Labyrinthodonten. Dar- 


um scheint diese Annahme vielleicht 

zunachst etwas kithn; aber ich will versuchen, sie wahrscheinlich zu machen. 
Dasjenige Stick, das ich fiir ein linkes Cleithrum halte, ist am vollstandigsten 
(Fig. 34). Es hat ein nattirlich umrandetes 11 cm langes und 3 cm breites 
skulpturiertes Stiick Hautpanzer auf der Aussenseite. In derjenigen Halfte, 
die ich fiir die vordere halte, entspringt an der Innenseite ein breiter, 5 cm 
hoher Knochendorn, der nach der anderen (hinteren) Halfte des Hautpanzer- 
stiickes einen hohen Kamm abwarts entsendet. Der Dorn mit dem Kamm 
ragt nicht rechtwinklig von der Panzerplatte auf, sondern neigt sich stark 
nach der von mir fir lateral gehaltenen Seite. Zwischen dem hohen Kamm 
und dem Plattenrand bleibt eine sehr tiefe Grube hinter (nach meiner Orien- 
tierung) einer Verbindung zwischen dem Dorn und dem lateralen Platten- 
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rand. Die (nach meiner Orientierung) vordere Flache des Dorns und die 
davor befindliche Innenflache der Platte zeigen dicht nebeneinanderliegende 
Rillen. die auf Kontakt mit einem anderen Knochen deuten. Ich nehme an, 
dass diese Flache sich auf die gewélbte Aussenseite des aufsteigenden Teiles 
der Clavicula auflegte, so dass die an diese Flache anstossende Aussen- 
skulptur die direkte Fortsetzung der Aussenskulptur der Clavicula bildete. 
Das spitze Ende der Aussenflache des Cleithrum wurde demnach nach vorn 
und der langere, hinten etwas breiter gerundete, nach hinten gerichtet sein. 
Die -Aussenflache des Cleithrum miisste dann an der lateralen Flanke des 
KGrpers gelegen haben. So ist die schiefe Lage des Dorns erklarlich, der 
iso am Tier abwarts gerichtet war und sich auf den aufsteigenden Ast 
ler Clavicula legte. 

Diese Orientierung und die ganze Deutung des Knochens mdégen will- 
kurlich erscheinen. Denn in der Tat besteht dafur kein genauer Vorgang. 
Die Aussenskulptur von gleicher Art und Grésse wie bei den anderen Haut- 
knochen, lasst es ausgeschlossen erscheinen, dass man es z. B. mit der Clavi- 


cula eines jiingeren Individuums zu iun hat, zu dem auch die Form nicht 


/ 
{ 
\ 
i 
b 


lem 


Rechtes unvollstindiges Scapulocoracoid, a, mediale Ansicht neben « 
ten Cleithrum, der Pfeil gibt Lage und Richtung der supraglenoidalen Durch- 


1» natiirl. Grésse. 


ung an, 6, von vorn, ¢, laterale Ansicht. 


genau passen wurde. Sicher aber ist es ein Knochenelement, das sich zu 
einem Teil als Hautknochen mit Aussenskulptur und zu einem Teil als 
Knochen des Innenskelettes erkennen lasst. Eine gewéhnliche Panzerplatte 
kann es aus dem letzteren Grunde nicht sein. Ausser Interclavicula, Clavi- 
cula und Cleithrum weiss ich keine anderen Elemente, die diesen Anforde- 
rungen entsprechen. Aus dieser rein theoretischen Erwagung schien mir die 
Deutung als Cleithrum nahegelegt. Dass das Cleithrum, uberhaupt wie die 
Clavicula, Aussenskulptur annimmt, ist aus Alteren Formationen genugend 
bekannt. Eine gewisse Ahnlichkeit hat z. B. das Cleithrum von Dicerato- 


saurus punctolineatus aus dem Oberkarbon von Linton und eine gewisser- 
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massen vergleichbare Orientierung und sogar z. T. Form zeigt das Cleithrum 


bei Triassochelys dux aus dem oberen Keuper von Halberstadt. 


Neben dem weniger 
vollstandigen rechten 
Cleithrum ist im Gestein 
noch ein Knochenstiick, 
das ich nach Vergleich 
mit Metoposaurus  dia- 
gnosticus von Hanweiler 
(Nr. 5143 in Stuttgart) 
fiir den grosseren Teil 
der rechten Scapula halte 
(Fig. 35 u. 36). Man ver- 
gleiche die hier gegebe- 
nen Abbildungen beider 
Sticke, die bei einiger 
Verschiedenheit in den 
Proportionen doch _ viel 
Ahnlichkeit haben. Der 
Gelenkteil, der  hintere 
Langsrand und der _ ver- 
dickte Oberrand der Sca- 
pula sind gut erkennbar. 
Am Unterrand, in der 
Nahe des Gelenkes, ist 
eine kleine Verdickung 
zum <Ansatz des Musc. 
scapulo-humeralis profun- 
dus. Der dunne vordere 
Teil der Scapula ist eben- 
sowenig wie cora- 


coidale Teil erhalten ge- 


Ri b 


Fig. 36. Schultergiirtel von Metoposaurus diagnosticus aus 

dem Schilfsandstein von Hanweiler (cf zz, Tf. 14—15 und 

16, 3—4). a, ventrale, 4, dorsale Ansicht. Bezeichnungen 

wie friiher. X = Rippen. Die Pfeile geben die Richtung der 
Foramina an. natiirl. Grdésse. 


blieben. Durch Vergleich mit Metoposaurus wird die anzunehmende Lage des 


Foramen supraglenoidale ohne weiteres klar, sie ist auf der Figur durch 


Pfeile angedeutet. An 


dem vorziiglich erhaltenen Scapulocoracoid von 


Metoposaurus ist das Foramen gut zu erkennen, dort ist jedoch die Gelenk- 


flache nicht unversehrt und der ganze Knochen in seiner Lage und Orien- 


tierung am Skelett ein klein wenig verschoben; ein durch einen Stiel von 


Gestein noch mit dem Scapulocoracoid verbundenes Knochenfragment konnte 


seiner Lage nach zum Cleithrum gehoren, aber es ist leider nichts Charak- 


teristisches mehr daran zu erkennen. 


Bauchrippen (?): 


An dem grossen Ruckenpanzerstuck mit Wir- 
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beln und Rippen (Nr. 12038; Tf. I, 1) legen neben dem Distalende der 
Rumpfrippen eine Anzahl stabférmige Knochenelemente, fur die ich sonst 
keine Deutung weiss. Allerdings sind eigentliche Abdominalrippen, die, wie 
bei Reptilien, ihre dermale Natur schon verloren haben, bisher sonst von 
Stegocephalen nicht bekannt, und Plagiosaurus besitzt eine aus Hautver- 
knécherungen bestehende volle Panzerung, auch an der Bauchseite. Diese 


stabférmigen Verknécherungen haben ovalen Querschnitt von 12—2 auf 
4 mm Durchmesser. Das langste der Stiicke ist reichlich 3 cm lang, aber 
keines derselben ist an den Enden vollstandig. 7 solche Stabchen stehen in 
kurzen Abstanden parallel und 2 andere kreuzen sie in spitzem Winkel. 

Hautpanzerung: Das Hauptstiick, Nr. 12.038, zeigt in wunderbar 
schoner Erhaltung und Praparation einen grossen Teil des Rumpfpanzers (Tf. 
{1). Offenbar war das ganze Tier in der Weise gepanzert. Der aus rhombischen 
bis linglichen, skulpturierten Schuppen bestehende Panzer ist im Zusammen- 
hang fossilisiert. Der Panzer umfasst den Riicken, die Flanken und den 
Bauch. Am Riickenpanzer haften noch in natirlicher Weise die beschriebenen 
& Neuralbogen, wahrend die Hypocentra sich gelést haben. Die rechte Halfte 
des Bauchpanzers ist platt gegen den Riickenpanzer gepresst, aber die Rippen 
scheinen noch darin zu stecken. Die (transversale) Breite der Panzerung, 
von der Wirbelaxe an gemessen, betragt vorn 15 cm nach der rechten Seite. 
Das enspricht der halben Schadelbreite. 

Die Skulptur des Panzers ist die gleiche wie auf dem Schadel, der 
Interclavicula, den Clavicule und den Cleithra. Die Platten der Panzerung 
liegen dicht nebeneinander, so dass die Skulptur liickenlos durchgeht. Die 
Rinder scheinen sich z. T. ein klein wenig tibereinander zu schieben, min- 
destens in der Nahe der Wirbelsaule. Die Rander sind — wie die Innen- 
ansicht, Tf. I, erkennen lasst — fein verzahnt, so dass dieses Uberdecken 
wahrscheinlich nur eine postlethale Verschiebung ist. Die einzelnen Platten 
sind héchstens 5 mm dick. Soweit ihr Umriss sich unterscheiden lasst, haben 
sie auf der Riickenseite rhombische Form mit 2%2.—-3% cm Lange und 
2—21% cm Breite. Die einzelnen Schilder scheinen etwa in transversal ver- 
laufenden Bandern angeordnet zu sein in der Weise, dass die Langsachse 
des einzelnen Rhombus schrag nach medial-vorne deutet. Doch ist die Gestalt 
nicht ganz regelmassig und eine Anordnung in Querbander tritt als solche 
gar nicht hervor. Einzelne Platten erscheinen auch etwa polygonal. Auf der 
Bauchseite werden die Schilder oblong und viel schmaler und in der Langs- 
richtung der Schilder in transversale Reihen angeordnet, jedoch luckenlos ; 
die Breite der Schilder betragt hier anscheinend 10—12 mm und die Lange 
mehr als das Doppelte. Die Panzerung geht tiber die Ruckenwirbelsaule weg. 
Die Schilder. die auf den Dornfortsatzen liegen, scheinen nicht mit diesen 
verwachsen zu sein, wenn auch vielleicht tendinds befestigt. Die direkt auf 
den Wirbeln liegenden Schilder sind besonders gross und nicht rhombisch, 
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aber keineswegs liegt auf jedem Wirbel ein genau gleich geformtes Schild, 
aber immerhin auf jedem Dornfortsatz eines, so dass die Zahl dieser medianen 
Schilder — soviel man sehen kann — der Wirbelzahl entspricht. 


7. Plagiosaurus striopustulatus sp. nov. 


In der Lehrbergstufe der bunten Keupermergel am Sonnenberg (Rote 
Wand) in Stuttgart fanden sich mit verschiedenen anderen Tieren Panzer- 
platten und Wirbel, die unverkennbar zu Plagiosaurus gehdren. Sie sind 
wesentlich alter als Plagiosaurus pulcherrimus aus dem Stubensandstein und 
als Plagiosaurus aus den Knollenmergeln. Die Skulptur 
weicht auch deutlich ab durch reihenformige Anord- 
nung, wenigstens bei den kleineren, d. h. noch jingeren 
Stiicken. Daher schlage ich die Speciesbezeichnung PI. 
striopustulatus vor. 

Weniges ist vorhanden, Teile einer Interclavicula, 

Teile mehrerer Clavicule, 5 mehr oder weniger voll- 
standig erhaltene Exemplare des Elementes, das ich bei 
Plagiosaurus pulcherrimus fur das Cleithrum halte, so- 
wohl von der rechten als von der linken Seite, 5 Hypo- 
centra und 1 Neuralbogen. Die Gattungsidentitat ist 
durch Skulptur und Cleithrum gegeben; die Wirbel sind 
so ahnlich gebaut, dass sie auch auf nahe Verwandt- 
schaft deuten. Die specifische Abweichung ist durch 
die Skulptur gegeben und durch das hohere geologische 
Alter héchst wahrscheinlich gemacht. 


Das Cleithrum wird am besten durch die Fig. Fig. 37. Plagiosaurus 
striopustulatus n. sp. Nr. 
pulcherrimus ist gering, abgesehen von dem bedeutenden der Bunten Mergel des 
mittleren Keupers vom 
Sonnenberg in Stuttgart. 
Lage des schmalen 6 cm langen Panzerstiickes, der a, von medial, 4, von 


unten, ¢, von lateral. 
breite Knochenfortsatz nach unten, lateral, neben dessen 


37 veranschaulicht. Die Abweichung von Plagiosaurus 


Grossenunterschied. Charakteristisch ist die schrage 


Wurzel sich eine sehr tiefe Grube befindet. Die — 

wie ich annehme — vordere Halfte der medialen Flache des Knochen- 
fortsatzes vor der abgerundeten Vertikalkante ist Knochenkontaktflache mit 
bogiger Streifung, wie bei Plagiosaurus pulcherrimus, ich nehme hier Kon- 
takt mit der Clavicula an. 

Die Wirbel-Hypocentra sind in ahnlicher Weise lang gestreckt 
wie bei Plagiosaurus pulcherrismus und besitzen vorn und hinten die doppel- 
ten Kontaktflachen mit je einem halben Neuralbogen. Sie gehdren verschie- 
denen Regionen der Wirbelsaule an (Fig. 38—42), ausserdam haben sie ver- 
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schiedene Grosse, wie auch die dermalen Skulpturstiicke auf recht verschie- 


in lang gestrecktes, etwas schief gedriicktes Hypocentrum dirfte der 


gleichen Region angehéren wie die zusammenhangenden Wirbel von Plagio- 


saurus pulcherrismus (Fi 


+ 


reit. 


39). 


} 
: \ 


= 
= 
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Fig. 38. Fig. 40. 


42. 


Fig. 41. 


7. Hypocentra. a, laterale, é axiale, c, obere Ansicht, bei letzterer be- 
. des Riickenmarkskanales eine tiefe Grube mit 4 ausgezogenen Ecken. 
1 


2 natiirl. Grdsse 


Es ist 21 mm lang, 17 mm hoch und 15 mm 


Unterhalb der Kontaktfiiche fiir den Neuralbogen sind etwa ebenso 


lange parapophysale Kontaktflachen fur je eine halbe Rippe; sie sind durch 


eine Leiste verbunden, nur in der Nahe des Hypocentrumrandes verschmilzt 


die 1 


‘lache 


mit 


neuralen Kontaktflache; die Lange ist bei beiden die 


gleiche. Der Neuralkanal ist schmal und in der Mitte am tiefsten eingesenkt. 


Dies diirfte eine mittlere Rumpfrippe sein. 


Die anderen Wirbel sind relativ kurzer. Vielleicht gehoren sie der vorde- 


Praesacra 


lwirbelsdule an. Einige Masse sind: 


Lange 


oben, 


Grosse. 


einer 


21 mm 


diesen kurzen Wirbe 


In 


linken 


Hohe Breite 
21 mm 23 mm 
Is 


16 


(axial zusammengedruckt) ... 17. ,, [7 


/ / 


ist der Neuralkanal breiter und in der Mitte 
plotzlich zu einer Grube vertieft (Fig. 38 c) 
Die Kontaktflachen fir die Neuralbogen 
stehen steiler und die parapophysale Facette 
unterhalb schliesst direkt daran, ist aber 
kleiner als jene; bei Fig. 41 u. 42 fehlt sie 
auch ganz. 


Der Neuralbogen ist ahnlich dem von 


‘essus und pulcherrimus. Er besteht jedoch deutlich aus 


Halfte (Fig. 43). Unten erkennt man die 
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schrag gestellten kurzen, breiten Kontaktflachen fiir das Hypocentrum und 
direkt daranschliessend die seitlich und riickwarts gerichtete diapophysale 
Facette, die wenig vorragt; die Diapophyse ist also sehr kurz und breit. Die 
Prae- und Postzygapophysen haben kleine fast horizontal gestellte Facetten, 
aber der Lateralrand der Praezygapophysen ist sehr hoch, dadurch erscheinen 
sie breit und massig. Die Lange von der Spitze der Praezygapophysen bis 
zum Vorderrand der Postzygapophysen ist 18 mm, das entspricht der Lange 
der betreffenden Hypocentra. Die Hohe des Neuralbogens bei natiirlicher 
Orientierung ist 16 mm. Der Dornfortsatz ist ein massiges Gebilde, das hinten 
sehr stark quer verdickt ist, so dass es von oben gesehen T- bis +-formigen 
Umriss hat. Die obere Flache ist gerippt und wulstig zum Kontakt mit den 


Panzerschildern des Riickens. 


B. ALLGEMEINER TEIL. 


I. VERGLEICHUNG VON PLAGIOSUCHUS. 


Plagiosuchus aus der Lettenkohle steht zeitlich zwischen Plagiosternum 
des oberen Muschelkalks und Plagiosaurus des mittleren Keupers. Stellt man 
die Rekonstruktionen, namentlich der ventralen Schadelansichten, nebenein- 
ander (Fig. 14, 27, 31), so werden trotz vieler die Plagiosauriden verbinden- 
den Ahnlichkeiten die verschiedenen Proportionen der einzelnen Elemente 
und der Gesamtform recht deutlich. Besonders wird dies auffallend, wenn 
man auf Lange und Breite des Parasphenoids und auf die relative Grdsse 
des Pterygoides und die Breite seiner Verbindung mit dem Parasphenoid und 
mit dem Transversum achtet. Bei Plagiosuchus ist das Parasphenoid schmaler 
als bei den beiden anderen schwabischen Gattungen, am extremsten in die 
Breite gezogen ist es bei Plagiosternum. Die Pterygoide nehmen die grésste 
Flache ein bei Plagiosuchus und haben dort auch die breiteste Verbindung 
mit dem Parasphenoid. Mit dem Transversum hat Plagiosuchus die schmalste 
Pterygoidverbindung, Plagiosaurus die breiteste. Die breitesten und langsten 
Interpterygoidallucken hat Plagiosternum, dagegen die relativ kleinsten und 
schmalsten, zugleich stark nach vorn gertickt, hat Plagiosuchus. Entsprechend 
der Pterygoidgestalt ist auch die Subtemporalliicke bei Plagiosuchus am lang- 
sten. Bei Plagiosternum und Plagiosaurus (bei Plagiosuchus ist die Stelle 
nicht erhalten) sind die Pterygoide, wie bei allen Plagiosauriden, nach der 
Seite stark abwarts gekrummt. 

Die Vomerbezahnung bildet bei Plagiosuchus ein ganzes Zahnpolster, 
bei Plagiosaurus stehen die Zahne vereinzelt. Die kleine Zahnreihe hinter den 
Choanen von Plagiosaurus, die ganz an die anderen Labyrinthodonten erinnert, 
konnte bei Plagiosuchus nicht beobachtet werden, vielleicht jedoch nur in- 
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folge der an dieser Stelle ganz ungenugenden Erhaltung. Die Palatinum- 
zahne sind bei Plagiosuchus und bei Plagiosaurus gross, die grOéssten im 
ganzen Gebiss, wesentlich grésser als die Maxillenzahne. Vielleicht sind diese 
Verhaltnisse bei Plagiosternum etwas anders, da die Zahne auf einem iso- 
lierten Transversum wesentlich kleiner sind als die auf einer isolierten 
Maxilia; es ist aber nicht bekannt in welchem Mass die Zahngrdsse auf 
dem Palatinum gegeniiber dem Transversum zunimmt und ob die relativen 
Groéssenverhiltnisse des isolierten Transversum und der isolierten Manilla 
sich einigermassen entsprechen. Sicher aber ist trotzdem, dass die Maxillen- 
zahne bei Plagiosternum relativ sehr gross, bei Plagiosuchus und bei Plagio- 
saurus aber relativ klein, also recht verschieden sind. Als ganze Schadelform 
ist Plagiosuchus schmaler als Plagiosternum und Plagiosaurus. Soweit die 
Einzelheiten des Schadels sich vergleichen lassen, steht Plagiosuchus dem 
jiingeren Plagiosaurus naher als dem fast gleichaltrigen Plagiosternum. 
Vom ibrigen Skelett eignet sich nur der Brustgurtel zum Vergleich. 
Plagiosternum hat bekanntlich die eigentumlich kurze und enorm quer ver- 
breiterte Interclavicula, die die Medialenden der Clavikeln weit auseinander 
halt. Bei Plagiosaurus ist der Brustgirtel sehr ahnlich, nur mit dem Unter- 
schied, dass die Interclavicula nach hinten normal verlangert ist. Sehr im 
Gegensatz zu diesem ist bei Plagiosuchus die Interclavicula relativ schmal, 
so dass die Clavikeln sich vorn treffen und sogar eine lange Symphyse bilden, 
an Metoposaurus erinnernd. Das ist zweifeilos ein relativ primitiveres Ver- 
halten als bei den beiden anderen Gattungen. 
Plagiosuchus 


Fine viel gréssere Ahnlichkeit als mit Plagiosaurus hat 


schichten. Hier ist die Ahnlichkeit eine so grosse, dass ich mich zuerst fragte, 
ob nicht die gleiche Gattung vorliegt. Parasphenoid, Exoccipitale und Ptery- 
goid haben annahernd gleiche Form und Proportionen. Lage der Choanen, 
Bezahnung und Pterygoidlange sind um Weniges verschieden und die ge- 
samte Schadelform ist etwas schmaler; namentlich aber ist die Schadelskulp- 
tur bei Batrachosuchus eine maschig-grubige, wahrend sie bei Plagiosuchus 
am Brustgurte!l (und wie einzelne Bruchstellen zeigen auch am Schadel) aus 
dichtstehenden hohen Zapfchen besteht. Namentlich die Skulptur scheint mir 
gleiche Gattung auszuschliessen, aber die Verwandtschaft ist zweifellos eine 
ausserst nahe. Ohne die Differenz in der Skulptur, die eine ungewohnliche 
ist, wurde ich dazu neigen, Plagiosuchus pustuliferus zur Gattung Batracho- 


suchus zu stellen. 


II. KURZER UBERBLICK UBER DIE PLAGIOSAURIDEN, 


Die hierher gehorigen Formen hat Broom 1915 (7) als Familie Brachy- 


opide zusammengefasst, aber schon 1913 hatte JAEKEL (24, S. 209) ,,diesen 
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Formenkreis — er meinte nur Plagiosternum und Plagiosaurus — im 
Rahmen.... der Microsauria eingereiht und fir ihn eine neue Ordnung 
der Plagiosauri aufgestellt”, er lehnte damals die Zugehdrigkeit der 
Plagiosauri zu den stereospondylen Labyrinthodonten ausdriicklich ab; ihm 
folgt Broitt 1918 (42). Broom’s Auffassung der Altesten Vertreter der 
Gruppe (7) war viel richtiger, aber die altere Bezeichnung stammt von 
JAEKEL. 1919 haben Watson (35) und einige Monate spater ABEL (1) diese 
Gruppe als Familie richtig den Labyrinthodonten eingefigt. Einige der hier- 
her gehdrigen Formen sind zwar schon sehr lange bekannt und die Verbrei- 
tung ist eine weltweite. Das Wichtigste hat Watson 1919 (35) zusammen- 
gefasst. Ich habe diese ganze Gruppe bei der Ubersicht tiber die triassischen 
Labyrinthodonten 1920 (19 u. 20) infolge der durch die Kriegshemmungen 
ungenugenden Information beiseite lassen mussen. 
Die triassischen Plagiosauriden sind: 


Brachyops laticeps Owen 1854.' Mangali, Zentral-Indien. 
. Bothriceps australis Huxley 1859. Hawkesbury-Schichten, New 
South Wales, Australien. 
Botriceps major* A. S. Woodward 1909. Olschiefer der Hawkes- 
bury-Schichten von Airly, New South Wales, Australien. 
Batrachosuchus Browni Broom 1903. Cynognathus-Schichten, Aliwal 
North, Sitdafrika. 
Batrachosuchus sp. (Watson 1919). Cynognathus-Schichten, Sud- 
afrika. 
Plagiosternum granulosum FE. Fraas 1889. Oberes Muschelkalk- 
Bonebed, Crailsheim, Wurttemberg. 
Plagiosternum sp. (HUENE 1921). Lettenkohle, Gaildorf, Wurttemberg. 
. Plagiosuchus (n. gen.) pustuliferus E. Fraas sp. Lettenkohle, Gail- 
dorf, Wurttemberg. 
Plagiosuchus pustuloglomeratus n. sp. Oberes Muschelkalk-Bonebed, 
Crailsheim, Wurttemberg und in Lothringen. 


* R. Owen. Description of the cranium of a Labyrinthodont reptile (Brachyops) 
from Mangala, Central India. Quart. Journ. Geol. Soc. London. X. 1854. 473 (abstract). 
Id.: Description of the cranium of a Labyrinthodont reptile from Mangala, Central 
India. Quart. Journ. Geol. Soc. London. XI. 1855. 37 ff. 

* Wenn die Bestimmung dieser Form (47, mit Pl. 51) zutrifft, wie es den Anschein 
hat, besitzt sie sehr merklich verlangerte Wirbel, von denen ca. 30 im Zusammenhang 
hinter dem Schadel erhalten sind. Der neben dem Vorderabschnitt der Wirbelsaule 
befindliche Knochen durfte ein Radius und nicht, wie Verf. meint, ein Humerus sein, 
der im Verhaltnis zu den Wirbeln viel zu klein ware; die beiden kleinen Knochen 
davor wurden dann nicht die Unterarmknochen, sondern zwei der Metacarpalia sein. 
Die Rippen sind naturlich nicht einkopfig, wie sie auf der Abbildung erscheinen, aber 
in Dorsalansicht kann das Capitulum nicht gesehen werden; nur am vordersten sichtbaren 
Wirbel rechts sieht man eine zweikopfige Rippe. 
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Plagiosaurus pulcherrimus E. Fraas 1913. Stubensandstein, Pfaffen- 
hofen, Wurttemberg. 

Plagiosaurus striopustulatus n. sp. Lehrbergschicht des mittleren 
Keupers, Stuttgart. 

Plagiosaurus depressus Jaekel 1913. Knollenmergel des obereren 
Keupers, Halberstadt, Preussen. 


Das sind 6 oder, wenn Brachyops und Bothriceps zusammenfallen, 5 
tungen mit 12 Arten. Diese schliessen nach Watson (35) an den ober- 


nischen Dwinasaurus (AMALITZKY) aus Nordrussland an; er hat noch 


hitomen Wirbelbau. 
Nach Watson (35, p. 47) sind die charakteristischen Familienmerkmale, 


die im ganzen auch schon auf Dwinasaurus zutreffen: 


1. Schadel breit, parabolisch, mit grossen nach vorn geruckten Augen- 
Offnungen. 

2. Der hintere Fligel des Squamosum bedeckt die Aussenseite des 
Quadratum mit konkaver Flache, die am Quadratumrand eine Kante 
bildet, der eine ahnliche des Pterygoides gegenubersteht. 

3. Die Lateralrander der Pterygoide wenden sich scharf abwarts, so dass 
der Gaumen, von hinten gesehen, im Profil umgekehrt U-f6rmig wird. 
Der Hinterrand des Pterygoides legt sich ungewohnlicherweise an 
die tlache Innenflache des Quadratum. 

5. Die occipitale Flache des Hinterhauptes fallt schrag nach hinten ab 


und die Condyli ragen weit nach hinten bei Dorsalansicht. 


Dwinasaurus (Ober-Perm) ist der Schadel noch langer als breit 
hat in der AMALITzKy’schen Sammlung selbst vor Jahren eine Skizze 
winasaurus gemacht), die Condyli sind noch nicht extrem entwickelt 

werden durch die Basioccipitalia vereinigt, die Pterygoid-Parasphenoid- 

‘int kurz und nicht fest verzahnt. Exoccipitale und Pterygoid scheinen 

ru erreichen. Ein kleiner Ohrausschnitt ist vorhanden. Der Wirbel- 
rhachitom, aber der Einzelwirbel ist schon relativ lang. Der Brust- 
hat noch keine bedeutende Breite, auch ist die Clavicula nicht platten- 
und Bothriceps (untere Trias) ist die Schadelform eben- 

chmal und lang. Das Tabulare ist schmal und ragt seitlich 

hinten vor, was bei den anderen Plagiosauriden nicht der 

- Ohreinschnitt neben dem Tabulare erinnert noch an Dwina- 

rus und manche andere permische rhachitome Stegocephalen. Die Ptery- 
goid-Parasphenoidnaht ist relativ lang und die Interpterygoidallucken sind 
schmal. Das Exoccipitale verschmalert sich in Gaumenansicht keilformig 


nach vorn und beruhrt das Pterygoid nur in einem Punkt. 
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Batrachosuchus und Plagiosuchus (mittlere Trias) haben schon breitere 
Schadel, namentlich der letztere. Die Interpterygoidalliicken werden wesent- 
lich grésser und sind hinten schmaler als vorn. Die Exoccipitalia sind vorn- 
lateral schon breiter, immerhin ist die Exoccipitale-Pterygoidnaht noch um 
3—4 mal kurzer als die Parasphenoid-Pterygoidnaht. Die Bezahnung ist bei 
beiden Gattungen stark nach vorn geschoben, in hdherem Mass bei Plagio- 
suchus. Die Wirbel von Plagiosuchus sind nicht sehr wesentlich verlangert 
gegenuber den anderen Labyrinthodonten. Es ist wahrscheinlich, dass die 
gefundenen rhachitomen Schwanzwirbel eines sehr jungen Tieres zu Plagio- 
suchus geh6ren. Der Brustgurtel letzterer Gattung ist noch nicht in trans- 
versaler Richtung auseinander gezerrt, sondern die Clavikeln kommen median 
sogar noch zu breitem Kontakt. 

Plagiosternum (mittlere Trias) hat extrem verbreiterten Schadel, extrem 
vergrosserte Interpterygoidallucken und Orbite; nach allem muss auch der 
hintere Teil des Parasphenoides extrem verbreitert sein bei auffallender 
Kurze, denn die mediale Pterygoidbrucke ist ungewOhnlich schmal (d. h. die 
Pterygoid-Parasphenoidnaht kurz). Leider ist das Hinterhaupt nicht bekannt. 
Die Wirbel sind gegenuber den andern Labyrinthodonten nur unwesentlich 
verlangert. Aber der Brustgurtel ist ebenso aberrant wie der Schadel, indem 
die Interclavicula viel breiter als lang ist und so die Clavikeln weit von- 
einander entfernt. Plagiosternum macht den Eindruck eines Endgliedes einer 
Reihe; neben den auffallenden Erscheinungen zeigt sich dies auch in der 
(wie die Rekonstruktion ergibt) ungewohnlichen relativen Kiirze der Schadel- 
basis. 

Bei Plagiosaurus (obere Trias) ist der Schadel nur um ein Geringes 
starker verbreitert als bei Plagiosternum, aber die Schadelbasis ist langer. 
Darum kann ich auch Plagiosaurus nicht ftir einen direkten Nachkommen 
von Plagiosternum halten. Jér ist also das Endglied einer anderen Reihe, die 
vielleicht in naherer Beziehung zu Batrachosuchus und Plagiosuchus steht. 
Hier ist der Exoccipitale-Pterygoidkontakt breiter als der Parasphenoid-Ptery- 
goidkontakt. Dies ist also eine weitere Entfernung von dem primitiven Zu- 
stand, in dem der Parasphenoid-Pterygoidkontakt noch bei weitem tberwog. 
Leider ist dies bei Plagiosternum nicht zu beobachten. Neben dem Schidel 
zeigt sich die extreme Entwicklung dieser Form in einzigartig stark ver- 
langerten' Wirbeln, ein unter Labyrinthodonten alleinstehender Fall. Der 


* Wenn man die Wirbel von (15, S. 79, Fig. 78) Labyrinthodon scutulatus 
(= Anisopus; praoccupiert. cf. R. Owen: Trans. geol. Soc. 2. ser. VI. 1841 (1842). p. 
538, Pl. 16, I—5; den er spater (Palaeontology, 2. ed. 1861. p. 214, fig. 88) als Rhombo- 
pholis bezeichnete) ansieht, hat man im ersten Moment den Eindruck, sie seien Plagio- 
saurus ahnlich, sie konnen jedoch, wenn (wie anzunehmen) die Abbildung zuverlassig 
ist, nur einem Reptil angehoren, da sie nicht stereospondy! sind, sondern offenbar 
gastrocentral, denn pseudo- u. notocentral kommt wohl nicht in Betracht. 
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Brustgiirtel ist in seiner Entwicklung dem von Plagiosternum gleich, nur mit 
dem Unterschied, dass die Interclavicula nicht verkurzt ist. Auch dieser Um- 
stand zeigt deutlich, dass Plagiosternum kein direkter Vorfahr von Plagio- 
saurus sein kann, Ob die bei Plagiosaurus vorhandene Panzerung des ganzen 
Kumpfes etwas Einzigartiges ist oder auch bei den alteren Gattungen vor- 
kommt, ist nicht sicher, aber ersteres wahrscheinlich, vielleicht z. T. in 
geringerem Masse; einzelne Plagiosuchusschilder z. B. sind bekannt (15, 
Tf. VII, 3—4). 

So zeigt sich also die rasch aberrant werdende Entwicklung dieser 
Gruppe und ihre Zerfaserung in wenigstens zwei Linien mit den Endstadien 
Plagiosternum und Plagiosaurus zu verschiedenen Zeiten. Die Plagiosauriden 
wachsen offenbar in ganz natirlicher Weise aus permischen, rhachitomen 
Vorfahren hervor. Aber ebenso wie mit diesen sind sie auch durch den ganzen 
Komplex des Einzelaufbaues mit den anderen triassischen Labyrinthodonten 
eng verkniipft, nur durch zunehmend abweichende Proportionen rein ausser- 
lich recht verschieden. Am leichtesten kann man die Einzelteile mit denen 
der Metoposauriden vergleichen. Fs ist so einfach, dass ich es hier nicht 
durchzufiihren brauche. Daraus erhellt ohne weiteres, dass die Vorfahren 
der samtlichen triassischen Labyrinthodonten (Capitosauriden, Trematosau- 
riden, Mastodonsauriden, Metoposauriden, Rhytidosteiden, Plagiosauriden ) 
im Perm zu suchen sind, in einer im oberen Perm noch breiten Strasse, in 
der u. a. auch Dwinasaurus als Vorfahr der Plagiosauriden liegt, und die 
im alteren Perm vielleicht in der Richtung nach den Trimerorhachiden zu 
riickwarts verschmalert ist. Zwar mochte ich diesen Punkt als gemeinsame 
Ausgangsform jetzt noch nicht bestimmt fixieren, m6chte damit nur sagen, 
dass die 6 genannten triassischen Familien von einem gemeinsamen Punkt 
ausgehen miissen, der weiter — viel mehr lasst sich zurzeit nicht sagen — 
zuriickliegt als der oberpermische Dwinasaurus. Aber iiber allen Zweifel 
erhaben ist es, dass rhachitome Stegocephalen die Vorfahren der Stereo- 


spondylen sind. Davon wird unten noch die Rede sein. 


Hl. DIE PLAGIOSAURIDEN UND DIE NECTRIDEL. 


Der aberrante Eindruck, den die Plagiosauriden machen, griindet sich 
auf die Querverbreiterung des Schadels mit den lateralen nach hinten ge- 
richteten Ecken und den nach vorn gertickten Augen. Die oberkarbonischen 
und permischen Nectridei (Mra__) machen in vieler Hinsicht einen so ahn- 
lichen Eindruck, dass man sich unwillkirlich zunachst die Frage vorlegt, 
ob da eine Verbindung bestehen kann. In der 3. Auflage von ZiTTev’s ,,Grund- 
zugen” (42) hat Brorii 1918 Plagiosaurus sogar faktisch-systematisch in 
die Nahe von Diceratosaurus gestellt, und die folgende Familie bildet dort 


die Diplocaulide, wahrend er Brachyops und Bothriceps bei den Rhachitomen 


on 
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untergebracht hat. Es handelt sich also um Formen wie Stegops, Ceraterpeton, 
Urocordylus, Diceratosaurus, Eoserpeton, Diplocaulus und Platyops, die jetzt 
schon in 3 Familien zerspalten werden. Ich bezeichne hier der Einfachheit 


wegen (ohne damit eine detailsystematische Ansicht auszusprechen) die ganze 


aus diesen 7 Gattungen bestehende und wahrscheinlich genetisch zusammen- 
/ g g 


gehorige Gruppe mit MIALw’s altem Namen als Nectridei. 
Die Nectridei besitzen jedoch pseudozentralen \Wirbelbau, d. h. Neural- 


bogen und Wirbelzentrum bilden ein festverwachsenes Stick ohne centro- 
neurale Naht, und der grésste Teil des Zentrums wird vom Neuralbogen ge- 
liefert, kleinere basiventrale Bestandteile (—Hypocentrum, Intercentrum) 
sind mit ihnen verschmolzen, wahrend die interventralen (= Intercentrum 


pleurale) unverkn6chert bleiben. 
Im Schadel der Nectridei ist das Unterkiefergelenk nicht wie bei den 
Plagiosauriden, an der hinteren lateralen Schadelecke, sondern sehr viel weiter 


vorn, und die hintere Schadelecke wird von einem grossen Squamosum, bei 
Diplocaulus von Tabulare gebildet; im ubrigen beteiligt sich Tabulare resp. 
Squamosum an der Zusammensetzung dieses Flugels, der als Kiemendecke 


funktioniert. 

Es sind also rein ausserliche Konvergenzen von ganz verschiedener Funk- 
tion, Zusammensetzung und Herkunft. Genetisch sind die Nectridei, oder 
wenigstens die Gruppe von Diplocaulus, nach Watson von Batrachiderpeton 


oder einer ahnlichen karbonischen, embolomeren Form abzuleiten (37, ferner 
g). Es werden also an verschiedenen Stellen der Stegocephalen (sens. lat.) 
und mit ganz verschiedenen Mitteln auffallende Formen hervorgebracht, die 
eine oberflachliche (man mochte fast sagen: zufallige) Ahnlichkeit unter 


einander haben. 


IV. DIE NERVEN- UND GEFASSLOCHER DES HIRNSCHADELS 
DER STEGOCEPHALEN. 


Erst in wenigen Fallen konnten die Kanaléffnungen des Hirnschadels 
rhachitomer, permischer und stereospondyler, triassischer Stegocephalen be- 
schrieben werden. Nur wenige Schriften kommen ernsthaft in Betracht 
(HUENE 1912, 16; 1913, 17; BRooM 1913, 6; WATSON 1916, 32; WILLISTON 
1918, 39; WATSON I919, 35). — In zweiter Linie: QUENSTEDT 1850: Die 


Mastodonsaurier im grunen Keupersandstein Wurttembergs sind Batrachier ; 
Kk. Fraas 1889, 11; 1913, 13; BRANSON 1905: Structure and relationships 


of american Labyrinthodontide, Journ. Geol. XIII, 579—580; A. S. Woop- 


WARD 1904: On two new Labyrinthodont skulls ete., Proceed. Zool. Soc. II, 


p. 172; SCHROEDER 1913, 28). Die Deutungen weichen noch zu stark von- 


einander ab. Ich will versuchen sie nach meiner gegenwartigen Auffassung 


zu vereinheitlichen. 
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Davon bin ich nicht tberzeugt, dass der Hypoglossus einwandfrei fest- 
vestelit worden ist, trotz der schonen Darstellungen der Kaniale, namentlich 


Broom und Wiiutston, bei Trimerorhachis und Eryops, sondern ich 


ite diesen Kanal fiir den der Vena jugularis (cf. Broom 0, p. 573, fig. 7 C, 
“XII” [{Trimerorhachis] u. p. 583, fig. 13. [Eryops: das laterale Loch im 


xoccipitale]. — WILLISTON 39, Pl. ILA, Eryops]. WATSON 32, 


612, fig. 1, ==innere Offnung [Eryops] u. fig. 2 “Ven” aussere 
Offnung. WATSON 35, p. 23, fig. 11 B [Ervops], = innere Offnung. 
HUENE 17, p. 321 [Eryops], fig. 6, “IX XI’ —innere Offnung u. fig. 3, 
jussere Offnung. WATSON 35, p. 12—13 Lydekkerina], sehr 
velegene Offnung, wohl fur Vagus. \WATSON 35 (Capitosaurus], p. 23, 

fig. 11 A, "AX! innere Offnung; p. 25, fig. 12, "Ven" Aussere Offnung, 
die Vagusgruppe bei "X” austreten durfte. SCHROEDER 28 
Capitosaurus], S. 254 [aussere Offnung]. Watson 35 [Cyclotosaurus], 
31, fig. 17, aussere Offnung bei “XII”. WATSON 35 | Trematosaurus |, 
p. 39, 2 Offnungen fiir Vagusgruppe u. Vena jugularis. — DREVERMANN J0 
Trematosaurus], S. 98, Fig. 3. Watson 35 | Rhytidosteus], p. 39, fig. 21. 


Watson 35 [Batrachosuchus], p. 46, 2 Offnungen fiir Vagusgruppe uw. 
Vena jugularis), durch welche in den meisten Fallen auch die Nerven der 
Vagusgruppe austreten, in einigen Fallen aber haben letztere eine héher und 
mehr medial und nach hinten gelegene Austrittstelle; sie mOgen sich mitunter 
auch teilen. Es ist mir auch sehr wahrscheinlich, dass die gelegentlich noch 
hinter dem Vagusloch vorkommende Ofinung der Innenseite mit entsprechen- 
der Ausmiindung ebenfalls von der Vagusgruppe herrihrt und nicht einer 
oralen Hypoglossuswurzel angehort (cf. den hier beschriebenen ‘Metopo- 
saurus stuttgartiensis, ferner Eryops bei WATSON 32, Pp. fig. 1, Ven” 

ig. 2, dito. Watson 35 [Eryops], fig. 11 B, unbezeichnet hinter X”’ 
Watson 35 [Capitosaurus], p. 23, fig. 11 A, "XIT2", u. unbezeichnetes Loch 
davor, sowie Austrittstelle p. 25. fig. 12, “NII?").’ 

Die Paukenhodhle ist stets durch eine grosse Offnung mit dem Hirnraum 


verbunden. Mein erster Versuch einer Praparation und Deutung dieser Ge- 


Erwahnen muss ich hier die eiget artige Deutung ciner rekonstruierten .bbildung 


die O. Jaekel 1m 


giosuchus pulcherri- 
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gend (16 u. 17) ist in diesem Punkte bei Eryops misslungen, wie Watson, 
Broom und WILLIsToN gezeigt haben, denn ich habe Praparationslécher fiir 


Foramina der perilymphatischen Gefasse und des Acusticus gehalten. An 


WILLIsToNn’s wundervollem Material von Eryops (39) ist zu erkennen, dass 


diese Otinungen das wohl bindegewebig geschlossene grosse Verbindungs- 


tenster zwischen Paukenhédhle und Gehirnraum durchbrechen, also in etwa 


ahnlicher Lage, wie ich sie (1. c.) vermutete, angenommen werden missen. 


Ahnlich liegen die Verhaltnisse bei Capitosaurus nach Wartson’s Darstellung 


(35). Und bei Metoposaurus stuttgartiensis?, der im Vorhergehenden be- 


schrieben ist, scheint ein Teil der perilymphatischen Gange und der Acusticus- 


strange den Knochen unterhalb diesem Fenster zu durchbrechen, ein anderer 


Teil wird méglicherweise oben durch das Fenster selbst gehen. An der Hinter- 


wand der Paukenhodhle sind bei demselben Fund die Eingange der halbzirkel- 
formigen Kanale erkennbar. Und WILListon hat sie von Eryops (39, Tf. IIT) 


dargestellt. 
Die aussere Facialis6ffnung, dicht vor der Fenestra vestibuli, zeigt WuL- 


Liston (39, Pl. III) von Ervops. 
Die Fenestra ovalis fur den Trigeminus (— Foramen prooticum Gaupp) 


haben Watson und WILLIston von Eryops und Capitosaurus dargestellt ; 


bei Capitosaurus hat sie wesentlich grdssere Ausdehnung (32, 35, 39). Selbst 
die Austrittstellen der Abducenskanale konnte WILLISTON 1918 abbilden. Auch 
die vordere Offnung fiir die Carotiden, unter der Sella turcica in der Hypo- 


physengrube, ist auf WiLListon’s Figur A (1. c.) zu sehen. Der Eintritt der 


Carotiden in die Schadelbasis von unten her ist durch Watson von Capito- 


saurus (35, Pl. II A) bekannt, und von Metoposaurus stattgartiensis? konnte 


er im Vorhergehenden gezeigt werden. Ferner ist der Canalis Vidii im Ptery- 


goid, unweit der Hypophyse, durch Watson (35, fig. 23 ¢) bei Trematosaurus 


und (35, fig. 12, °V. C. L.’) bei Capitosaurus gezeigt worden. 


Diese weitgehende Ubereinstinmung der Rhachitomen und Stereospon- 


dylen im Hirnschadel zeigt mehr als vieles andere die nahe Zusammen- 


gehorigkeit. 


V. ALLGEMEINES UBER DIE STEREOSPONDYLE WIRBELSAULE 
UND DIE WIRBELSAULE UBERHAUPT. 


Wie aus den Wirbelsaulen von Mastodonsaurus in der Lettenkohle, von 


Metoposaurus im Schilfsandstein, von Plagiosaurus im Stubensandstein er- 


sichtlich, schliessen die Hypocentra (= Intercentra, — Basiventralia) im 


Rumpf, und namentlich dessen vorderer Halfte, eng zusammen. Sie allein 


bilden den verknécherten Wirbelkérper. Diese Hypocentra sind meist kirzer 


als hoch, kénnen aber auch lang sein. Das macht keinen grundsatzlichen 


Unterschied. Die nach vorn und hinten dachférmig abgeschragten (oft nicht 
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sehr deutlich ausgepragten) Kontaktflachen der Oberseite sind nicht etwa 
fur knorplige Pleurocentra bestimmt (welche Ansicht auch schon ausge- 
sprochen worden ist), sondern bilden den Kontakt mit je einer Vorder- resp. 
Hinterhalfte der mit den Hypocentra im Quincunx stehenden Neuralbégen. 

Die Pleurocentra (= Interdorsalia) der rhachitomen Anlage der stereo- 
spondylen Wirbelsaule dieser Region sind in den unverkalkten, im Leben vor- 
handenen, dunnen Knorpelscheiben zwischen den Hypocentra zu suchen. Je 
weiter nach hinten in der Wirbelsaule, desto mehr sind die Hypocentra nach 
oben keilf6rmig verschmalert, dort nehmen also diese den Pleurocentra ent- 
sprechenden umgekehrt keilf6rmigen Knorpelkeile an Grdsse und Bedeutung 

bis sie im Schwanz gleiche Grésse wie die Hypocentra erreichen. Wahr- 
scheinlich sind diese knorpligen Pleurocentra im Schwanz in geringem Masse 
verkalkt. Und wahrscheinlich durchlauft auch die ontogenetische Entwick 


lung der stereospondylen Wirbelsaule ein starkeres Mass rhachitomen Baues. 


Dies scheinen mir wenigstens die rhachitomen Schwanzwirbel eines vermut- 
~ 


lich sehr jungen 7? Plagiosuchus in der Lettenkohle von Gaildorf mit schwach 
verkalkten, nicht eigentlich verknécherten Pleurocentra anzuzeigen. Dieser 
Schluss bleibt unbeeinflusst, auch wenn das Sttickchen rhachitomer Wirbel- 
saule am letzten Distalende des Schwanzes eines ausgewachsenen Individuums 
stammt; aber der Rippenansatze wegen glaube ich dies nicht. 

Es erscheint also die Ausbildung der stereospondylen Wirbelsaule bei den 
Labyrinthodonten der Trias ohne scharfe Grenze nur als ein spateres Stadium 
aus der rhachitomen Wirbelsaule alterer Formen hervorzugehen, ein Fort- 
schritt, den nur diejenigen Entwicklungsreihen erreichten, die sich bis in die 
Trias fortsetzten. Aber z. B. Micropholis in der untersten Trias ist nach 
Watson noch rhachitom. Die Grenze ist eine fliessende und der Ubergang 
tritt zeitlich nicht stets ganz im gleichen Moment ein. Man kann also von 
einem rhachitomen und von einem stereospondylen ,,Stadium” der phylogene- 
tischen Entwicklung sprechen; das stereospondyle ,,Stadium” ist das spatere. 

Im vorigen Fruhling (79, S. 210) hielt ich aus rein theoretischen Er- 
wagungen (damals war mir die nicht-deutsche Literatur, seit 1914, infolge 
der Kriegshemmungen zum allergréssten Teil noch unbekannt) den rhachi- 
tomen Wirbelbau als den allgemeinsten Fall fiir den primitivsten. Den rhachi- 
tomen Bauplan halte ich auch eben dafur, aber namentlich durch Watson's 


Untersuchungen (34, 35) hat sich gezeigt, dass die grossen karbonischen 


Stegocephalen alle embolomeren Wirbelbau besitzen. Und es scheint, dass 
sie sich, wenigstens teilweise, ebenso zu den Khachitomen verhalten wie die 
Khachitomen zu den Stereospondylen. Das Genauere kann zwar erst WatT- 
son’s angekundigte Fortsetzung seiner Untersuchungen ergeben. 
Beachtenswert ist aber auch die Tatsache, dass permische Formen mit 
pseudocentralem Wirbelbau, wie Diplocaulus, offenbar von,dem embolomeren 


Batrachiderpeton (oder einer nahestehenden Form) abstammen. Es scheint 
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demnach, dass embolomere Stegocephalen den Ausgang nicht nur nach einer, 
sondern nach mehreren Richtungen (cf. WILLIston 1918, 38) bilden. Daher 
liegt, wie es scheint, die Méglichkeit vor (es sind hier noch eine Anzahl 
andere Tatsachen beriicksichtigt), dass die rhachitome Gruppe des Wirbel- 
baues, die pseudocentrale, die notocentrale und die gastrocentrale vielleicht 
doch riickwarts nach dem embolomeren Wirbelbau konvergieren, den man 
rein theoretisch vielleicht nicht fiir einen solchen tbergeordneten gehalten 
hatte. Es scheinen also die 4 grossen Entwicklungslinien der Tetrapoden in 


den Embolomeren sich zu spalten. 


VI. BEMERKUNGEN UBER DIE ENTWICKLUNG DES SCHULTER- 
GURTELS DER STEGOCEPHALEN. 


Bei den rhachitomen und den stereopsondylen Stegocephalen ist der 
primare Schultergurtel als einheitliches Element, das Scapulocora- 
coid, entwickelt, wahrend bei pseudocentralen, sogar altpermischen Formen, 
wie Diplocaulus, schon zwei getrennte Elemente, Scapula und Coracoid (mit 
Durchbohrung), auftreten. 

Bei Mastodonsaurus, der einer der primitivsten stereospondylen Stego- 
cephalen ist, findet sich das Scapulocoracoid in sehr voilkommener, guter Aus- 
bildung. Der scapulare Teil ist wesentlich in die Lange gestreckt und der 
coracoidale Teil rechtwinklig dazu ausgedehnt. Der claviculare Rand ist stark 
verdickt und geradlinig und das Oberende in der Weise verbreitert, dass die 
hintere Ecke starker als die vordere von der Vertikalachse absteht. Diese 
Gestalt des Oberendes ergibt sich durch die Kombination zweier Stucke 
(Fig. 4 u. 6), aus der schragen Lage des Oberrandes scheint hervorzugehen, 
dass die Langsachse des scapularen Teiles nicht ganz senkrecht nach oben, 
sondern etwas nach hinten gerichtet war. Letzteres geht aber auch aus der 
Richtung des lateralen Teiles der Clavicula hervor. Das Foramen glenoidale 
und supraglenoidale (WILLISTON) war vorhanden. Die Funktion dieser beiden 
ist nicht bekannt. Watson (33, p. 2) vermutete in ihnen Gange der sy1- 
ovialen Hohlung.* Aber neuerdings hat Doutuitr (Herm. Doutnitr: The 
function of the supraglenoid canal. The Kansas University Science Bulletin 
X, 12, Jan. 1917, p. 261—264, 1 fig.) interessante Angaben daruber gemacht. 
Es sind kurz folgende: 

Das Foramen supraglenoideum scapule findet sich nach \WILLIsTON’s 
mundlichen Aussagen bei Eidechsen. Die aussere Offnung des Kanals ist 
bei Temnospondylen, den meisten Cotylosauriern und einigen Theromorphen, 
wie Edaphosaurus und Ophiacodon, sowie bei Eidechsen an der Hinterkante 
der Scapula, am Grunde der Fossa supraglenoidalis. Bei Eidechsen liegt sie 

1 FE, Gaupp in Anatomie des Frosches. I. 3. Aufl. 1806. S. 65, Fig. 65 bildet das 
Foramen supraglenoidale ohne Erklarung u. Beschreibung ab. 
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lateral von der Insertion des langen Tricepskopfes, aber die Fossa fehlt. 
Der Kanal geht im Knochen aufwirts und nach vorn und die innere Offnung 
liegt in der medialen Scapulaflache. Bei Crotaphytus und Varanus liegt die 
innere Offnung oberhalb der Mitte der Scapula. Dagegen bei den meisten 
Theromorphen und bei Diplocaulus fehit der lange Kanal und die Durch- 
ng liegt im flachen Teil der Scapula. Der Zustand bei Temnospondylen 
und Cotylosauriern diirfte der primitivere sein; nach GUNTHER soll sich auch 
phenodon gleich verhalten. Um sich von den tatsachlichen Verhaltnissen 


at Doutuirr Crotaphytus collaris untersucht. Er findet, dass 


Fass hindurchtritt. Corti hat 1853 die Subclavia und die Axil- 
risstimme bei Psammosaurus griseus untersucht. HorFMANN erwahnt in 
‘s Klassen und Ordnungen etc.” den Canalis supraglenoidalis sach- 
lich iiberhaupt nicht. Die Axillararterie teilt sich sofort in zwei Aste, den 
brachialen, der in den Arm geht, und den subscapularen, der in die Richtung 
ischen den Latissimus dorsi und einen der Lage des Teres entsprechenden 
Muskel zieht. Die Subscapularisarterie teilt sich gleich wieder, der hintere 
\st teilt sich nochmals in drei Gefiisse, die in den letztgenannten Muskel 
dringen, der andere Ast wendet sich gegen die Achse der Extremitat uber 
den proximalen Teil des langen Tricepskopfes hinweg nach dem Raum zwi- 
schen diesem Muskel und dem Humerus; hier teilt er sich in mehrere Zweige, 
von deneneiner durch den Supraglenoidkanal geht und 
len Subscapularismuskel versorgt. Bei Saugern geht die Sub- 
ateral an der Scapula und ihren Muskeln vorbei, wahrendd 
nur ein kleiner Seitenast den Subscapularismuskel versorgt ; bei den [kidechsen 
etc. scheint dieser Ast wichtiger zu sein. Die Durchbohrung des Scapulo- 
oracoides fiir den Supracoracoidalnerv (Kamus coracobrachialis Ecker 
supracoracoideus Fiirbringer des Plexus brachialis, der zum III. Spinal- 
nerven gehOrt) ist am Gaildorfer Material nicht zu beobachten (aber wahr- 
scheinlich doch vorhanden). 
ei dem jiingeren und schon weniger primitiven Metoposaurus (Schilf- 
sandstein) ist das Scapulocoracoid zu einer relativ sehr viel kleineren, rund- 
lichen Platte verkiimmert. Die Liangsachsen des scapularen und des cora- 
coidalen Teiles bilden jedoch immer noch beinahe einen rechten Winkel 
ueinander. Der scapulare Teil ist aber schon breiter als lang. Vielleicht ist 
der obere Teil der Scapula nicht verknGchert ; die Lange des lateralen Teiles 
Clavicula lasst beinahe darauf schliessen. Foramen supraglenoidale und 
F, supracoracoideum sind vorhanden. 

Bei Plagiosuchus ¥Lettenkohle) ist der scapulare Teil des Scapulocora- 
des noch in dhnlicher Weise verlangert wie bei Mastodonsaurus (der cora- 
lale Teil ist nicht erhalten), aber der Oberrand steht rechtwinklig zur 

Liingsachse, woraus auf vertikale Orientierung am Skelett zu schliessen ist. 


Das Foramen supraglenoidale ist gut entwickelt. 
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Bei Plagiosaurus (Stubensandstein) dagegen finden wir wiederum eine 
Metoposaurus nahe vergleichbare Scapula. Auffallende Ahnlichkeit mit diesen 
beiden hat auch das Scapulocoracoid von Zatrachys serratus, einem permischen 
Khachitomen (Case 8, p. 113, fig. 43). 

Dadurch, dass hier zwei Vergleichspaare mit ahnlichen Reduktionserschei- 
nungen (der bizarre Zatrachys ist auch kein Anfangs-, sondern eher ein 
E:endglied einer Reihe) in der Verknécherung des Scapulocoracoides vorliegen, 
hat man den Eindruck, hiermit eine fortschrittliche Entwicklungsregel der 
Stegocephalen zu fassen. Aber ahnliche Beobachtungen bei noch anderen 
Gattungen waren wunschenswert. Es ist dabei nicht ohne Interesse, dass die 
rhachitomen Stegocephalen einen grossen und lang entwickelten scapularen 
Teil des Scapulocoracoides besitzen, in héherem Mass als Mastodonsaurus, 
und dass die Stereospondylen aus jenen hervorgegangen sind. 

Der sekundare Brustschultergurtel ist von besonderem 
Interesse, weil er in starkem Masse sich als externer Brustpanzer betatigt 
und somit den die Anpassung bedingenden ausseren Einflussen in besonderem 
Grade unterworfen ist. 

Die Clavicula wird durch Vergleich mit einem permischen Rhachitomen, 
z. B. Eryops oder Cacops, verstandlich. Der mediale, mit der Interclavicula 
in Kontakt kommende Teil ist be1 den Stereospondylen der Trias (aber auch 
bei dem unterpermischen RKhachitomen Trimerorhachis und selbst bei den 
Pseudocentrophoren Diplocaulus des Perm und Diceratosaurus des Ober- 
karbon) sehr viel starker verbreitert als dort und ist mit Aussenskulptur ver- 
sehen. Der lateral aufsteigende Teil der Clavicula ist jenen (Eryops und 
Cacops) ahnlich geblieben; im Verhaltnis zu der grossen Knochenplatte, ist 
er nur ein kleiner Fortsatz, hat aber grdssere morphologische Bedeutung. 
Dieser aufsteigende Ast der Clavicula legt sich auf den vertikalen Vorder- 
rand der Scapula. Clavicula und Interclavicula wechseln zwar in ihren Um- 
rissen bei den Gattungen der Stereospondylen, sind aber genugend bekannt. 

Grodsseres Interesse bietet das Cleithrum, das sich jetzt erstmals in der 
Trias auch auffinden liess. Zwar habe ich es zunachst nur von zwei Arten 
der Plagiosauridengattung Plagiosaurus. In seinem oberen, quer verbreiterten 
Teil hat es, wie die Clavicula, dermale Skulptur angenommen. Der sich dem 
Vorderrand der Scapula entlangstreckende vertikale Langsast, der bei alteren 
Formen die Hauptsache ausmacht, ist sehr verktirzt. Darum fallt das Element 
nicht im ersten Augenblick als Cleithrum auf. Unter den permischen Rhachi- 
tomen ist es z. B. bei Archegosaurus und Eryops léffelf6rmig, bei Cacops 
spiegelbildlich, der Clavicula ahnlich. Bei Archegosaurus und einigen anderen 
Rhachitomen tritt der oberste Teil des Cleithrum an die Oberflache und 
tragt in beschranktem Umfang am verbreiterten Teil dermale Skulptur. Am 
auffallendsten ist dies aber bei den oberkarbonischen und altpermischen Nec- 
tridei, die zu den Pseudocentrophori gehdren. Verstandlich wird dies nur 
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durch die Annahme gemeinsamer Herkunft sowohl der Pseudocentrophori 
als der Stereospondyli (durch den Ubergang des rhachitomen Stadiums) von 
Embolomeren, von denen gleich nachher noch die Rede sein soll. Also bei 
dem Nectrideen Diceratosaurus ist das Cleithrum in etwa birnférmigem Um- 
riss mit dermaler Skulptur versehen. Dieses Stuck liegt als Panzerplatte an- 
schliessend lateral und hinter der Clavicula an der KOrperflanke (JAEKEL 22). 
Leider ist von dieser Form nur die Aussenseite des Cleithrum bekannt ge- 
macht. Von dem nahe verwandten Diplocaulus hat Doutuitt (9) das Clei- 
thrum beschrieben; dort ist der der Scapula angelegte Langsbalken des Clei- 
thrum vorherrschend, der quer verbreiterte obere Teil tritt stark zuruck. 
Der Vergleich mit Diplocaulus ist daher weniger in die Augen stechend als 
Diceratosaurus, dem der Aussenteil des Cleithrum von Plagiosaurus uber- 
raschend gleicht; bei Plagiosaurus ist der Langsbalken sehr stark reduziert. 
Durch den oberkarbonischen Embolomeren Batrachiderpeton erst wird der 
Zusammenhang verstandlich, genetisch und morphologisch. WATSON hat (37) 
u. a. den Schultergurtel beschrieben. Hier ist das Cleithrum lang und schmal, 
T-férmig. Der Vertikalbalken des ,,T” und der aufsteigende laterale Fort- 
satz der (im ubrigen auch plattenférmig verbreiterten) Clavicula legen sich 
parallel aufeinander und gemeinsam an den Vorderrand der Scapula. Bei 
vielen Khachitomen des Perm ist mehr der Querbalken des ,,T’, bei den 
triassischen Plagiosauriden mehr der Langshalken des ,,T” reduziert. Mit 
diesem Schlussel ist das Element sowohl in der Quer- als in der Langsform 
bei den verschiedenen Gruppen wieder zu erkennen. Es ist dann auch leicht 
verstandlich, weshalb zugleich mit der Verkiirzung der Scapula am Cleithrum 
mehr die Querform zum Vorschein kommt. Das hangt zugleich mit der Zu- 
nahme der allgemeinen Depression des KGrpers zusammen, die nach den End- 
gliedern der verschiedenen Keihen der Stereospondylen zunimmt. Bei den 
Khachitomen ist das noch nicht der Fall. 


VII. ALLGEMEINES UBER FUSS UND HAND DER 
STEGOCEPHALEN. 


Die neuen Untersuchungen von H. SteINER uber Fuss und Hand der 
\mphibien (22) haben so grosse, allgemeine Bedeutung, dass sie hier nicht 
ubergangen werden kénnen. Ejigentlich zum ersten Male hat man nunmehr 
in der Extremitatenfrage festen Boden unter den Fiissen. Zwar bezieht 
STEINER sich zunachst auf rezente Urodelen und Anuren, gibt aber selbst 
auch schon einen kurzen Ausblick auf verschiedene Stegocephalen und andere 
Tetrapoden. Zusammengenommen mit den Wirbeluntersuchungen bei den 
Stegocephalen und Crossopterygiern, haben die Ergebnisse grdsseres Inter- 
esse: 


Der Hand der Urodelen fehlt der 5. Finger. Das Basale commune 
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(distales Carpale), an dem der 1. und 2. Finger ansetzt, reprasentiert das 
distale Carpale 2, mit dem das distale Carpale 1 entweder verschmolzen 
oder verloren ist. Das Carpale des Praepollex liegt stets zwischen diesem 
und dem Radiale, bei einigen Gattungen ist ein Praepollex-Rudiment vor- 
handen. 

Hand und Fuss sind homodynam und entsprechen sich genau. Auch im 
Fuss der Urodelen ist das Praehallux-Tarsale stets, und ein Praehallux- 
Rudiment bei einigen Gattungen vorhanden. Sogar ein Postminimus-Tarsale 
kommt bei Amblystoma vor, und der Postminimus selbst wird vorubergehend 
embryonal angelegt, aber wieder reduziert. Der 4-zehige Fuss weniger Gat- 
tungen stimmt bis in alle Einzelheiten mit der 4-fingerigen Hand uberein. 

Die Anurenhand weist gleiche Verhaltnisse auf wie bei den Urodelen, 
nur ist stets ein deutlicheres Praepollex-Rudiment und dessen grosses Car- 
pale da. Die distalen Carpalia 1 und 2 sind getrennt. Der 5. Finger fehlt, 
aber Carpale 5 ist mit 4 verschmolzen. Im Ulnare ist das Intermedium ent- 
halten. 

Der Fuss der Anuren ist 5-zehig. Praehallux-Rudiment und dessen Tar- 
sale sind vorhanden. 

Als Ausgangsform von Fuss und Hand lasst sich also ein 7-strahliger 
Typus erkennen; ,,Praehallux (-pollex) und Postminimus.... gehdren zu 
den echten, kanonischen Elementen des Autopodiums der Amphibien” 
(STEINER). Das jetzige Bild ist durch Reduktion entstanden, inklusive Pha- 
langenformel. Bei manchen Stegocephalen liegen primitivere Stadien vor. 

Als Parenthese sei hier eine Bemerkung uber die Hand von Eryops und 
Trematops eingeschaltet, die beide die Hauptstiitzen fiir WiLListon’s An- 
nahme der 5-fingerigen Stegocephalenhand sind, die ich mir auch zu eigen 
gemacht hatte. Jetzt aber glaube ich sie etwas anders interpretieren zu sollen. 
Von Eryops benititze ich eine vor 10 Jahren in New York nach dem Original 
selbst angefertigte Zeichnung (Fig. 44, a) und die Abbildungen von Case (6, 
Pl. IX, 4—5). Eine ganz kleine Verschiebung, nicht Versetzung, der Elemente 
bei der Einbettung ins Gestein, halte ich fur sehr wahrscheinlich, denn Fin- 
ger I ist unnattirlich medialwarts gerichtet, und das Ulnare wird von einem 
grossen Element fast tiberdeckt; diese beiden, minimal zurechtgeschoben, und 
es ergibt sich des Bild Fig. 44, b. So zeigt sich interessanterweise, dass das 
Praepollex-Carpale mit dem Radiale axial verbunden ist, ebenso das distale 
Carpale 1 durch das Centrale 1 mit dem Intermedium, ferner, als 3. Strahl, das 
di-tale Carpale 2 mit den beiden genannten proximaleren Elementen ; die beiden 
folgenden Strahlen scheinen auch noch auf das Intermedium zuriickzufihren 
zu sein; nur 4 Finger scheinen entwickelt zu sein. Das Ulnare wurde dann 
die Basis fiir den 5. und den postminimalen Strahl abgeben; von diesen 
steckt aber wahrscheinlich nur ein mit einem Centrale verwachsenes, distales 


Carpale 5 in dem grossen Carpalknochen vor dem Ulnare, alles andere ist 
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die Anlage tritt hervor. Bei Trematops liegen die Verhalt- 


IsTON 36) allerdings stirker zugunsten des Vorhandenseins des 


ingers, obwohl er vielleicht auch nicht als sicher nachgewiesen gelten kann, 
Carpus doch gréssere Teile fehlen, namentlich auf der radialen Seite. 


diese Deutung der Hand von Eryops, die am besten tberliefert 


die Stegocephalenhand mit St! iNER’s Anschauung. Wenn 


Teilen von Eryops megacephalus 
), 4—5). a, vom Verf im Marz 1911 


ungen oder Verschiebungen, 4, Rekon 


‘hen Stegocephalen noch ein 5. Finger vorhanden 


liegen, es ware eben ein 
liert werden muss. 

Amphibien, jetziger und 

trahlen erkennen lasst, gewinnt dadurch 

neuen Ergebnisse der Erforschung des 

Schidelregion, auf Zusammenhange mit 

u deuten scheinen, 

elstrahligen Typus gebaut sind. In nachster 


‘eststellungen von grosser Tragweite zu er- 


: 
45 
Veg 
reduziert 
5.4 
\ 
' 
| 
/ / | 
R \ 
) 
( 
Fig. 44. Dorsal 
Cope ilansicht des link 
lem Pern inken Cary 
ew Yorl von Tex arpus mit an ) 
str TK st is, Original unschliessend 
rukuon ingetertigte lal zu Ca 
jurc 3 ete Zeicht ase Tf 
eicnt¢ Vv chnung } I. 
erschiel ing ohne Erg ee 
2 = Central praepollici ext. ee 
1 bei ein J/V=M arpalia 
nen aitert . acarpal 
itiveres Stadit 
eiten, 
der n (WarTso? 
Zeit sind n nach de 
ni iem \ + 


457 
KENNTNIS DER ORGANISATION EINIGER STEGOCEPHALEN 


C. ZUSAMMENFASSUNG DER WICHTIGSTEN RESULTATE. 


1. Unter den Plagiosauriden wurde fiir die Art pustuliferus E. Fraas 
aus der Lettenkohle die neue Gattung Plagiosuchus aufgestellt, gegrundet 
auf Schadel, Wirbel und Brustgiirtel. Sie steht der siidafrikanischen, mittel- 
triassischen (Cynognathusschichten) Gattung Batrachosuchus am _ nachsten. 

2. An neuen Arten wurden beschrieben: 

Plagiosternum sp. Lettenkohle. 
Plagiosuchus pustuloglomeratus. Oberster Muschelkalk. 
Plagiosaurus striopustulatus. Lehrbergschicht. 

3. An einem Schadelfragment von ;Metoposaurus stuttgartiensis konn- 
ten die Gefass6ffnungen vom Condylus bis zur Fenestra vestibuli in unge- 
woOhnlicher Vollstandigkeit beschrieben werden. Im Anschluss daran werden 
im 2. allgemeinen Teil die Offnungen der Hirnkapsel aller Rhachitomen und 
Stereospondylen besprochen, und Verfasser halt den Nachweis der Existenz 
des Hypoglossus als Hirnnerv bei diesen Stegocephalen nicht fur erbracht. 
giganteus wird die Morphologie der Wirbel- 


egionen zum ersten Male im Zusammenhang 


4. Von Mastodonsaurus 


saule in den verschiedenen R 


zur Darstellung gebracht. 

5. Die langen Wirbel von Plagiosaurus sind ebenfalls echt stereospondyl. 

6. Der enge, morphologische und genetische Zusammenhang des rhachi- 
tomen und des stereospondylen Wirbelbaues konnte gezeigt werden, u. a. 
auch durch ein Stuck rhachitomer Schwanzwirbelsaule eines sehr jungen 
Individuums (eines Stereospondylen) in der Lettenkohle. Hingewiesen wird 
auf die anderweitigen [:rgebnisse, dass die embolomere Form den Ausgangs- 
punkt sowohl der Rhachitom-stereospondylen Linie als auch der pseudo- 
centralen, notocentralen und gastrocentralen Tetrapoden bilden mussen. 

7. Im Brustschultergurtel kann zum ersten Male in der Trias auch das 
Cleithrum beschrieben werden, und zwar von 2 Arten der Gattung Plagio- 
saurus; es hat, gegenuber dem Cleithrum der alten Stegocephalen, den Langs- 
balken der T-Form stark reduziert, wahrend der Querbalken gut ausgebildet 
ist und dermale Skulptur tragt. 

8. Das Scapulocoracoid von Plagiosuchus und Plagiosaurus wird nett 
beschrieben, und im Anschluss daran die Entwicklung des Brustschulter- 
gurtels in phylogenetischer Hinsicht besprochen. 

g. Im Brustschultergurtel von Plagiosternum granulosum muss gegen- 
uber der bisherigen Darstellung die Clavicula umgekehrt orientiert werden 
(vorn und hinten vertauscht). 

10. Der Brustgirtel von Plagiosuchus unterscheidet sich von dem von 
Plagiosternum durch Zusammenstossen der Clavicularplatten vor der Inter- 


clavicula bei ersterem. 


3i. Acta Zoologica 1922. 
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11. Im Becken von Mastodonsaurus sind alle 3 Elemente ahnlich wie 
z. B. bei Eryops gestaltet (das Scapulocoracoid war von einer Seite fiir das 


Ischium und das Ischium fir das Pubis gehalten worden), nur das Pubis 
ist schwacher verknéchert (und bis jetzt erst teilweise erhalten). 

12. Im Zusammenhang mit allgemeinen Betrachtungen uber die Laby- 
rinthodonten, wird die neue STEINER’sche Auffassung des Autopodiums der 
Amphibien besprochen und Carpus und Hand von Eryops einer Umdeutung 
gegenuber der bisherigen Auffassung unterzogen. Eryops scheint danach 
4-fingerige Hand besessen zu haben. Auch Trematops ist nicht durchaus be- 
weisend fur Vorhandensein des 5. Fingers, doch bleibt die Méglichkeit offen. 
Wesentlich aber ist, dass im Carpus stets die Anlage des Praepollex, wie 
im Fuss die des Praehallux, sich zeigt. So verraten sich im Stammesskelett 


und im Autopodium noch uralte Erbstiicke. 


Tubingen, den 30. Mai 1921. 
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ERKLARUNG DER TAFELN. 


saurus pulcherrimus FE. Fraas aus dem Stubensandstein von Pfaffenhofen im nérd- 
lichen Wurttemberg. Originale in der Naturaliensamlung in Stuttgart. 


Photogramme in ‘/2 nat. Grosse. 


Taf. I. Fig. 1. Nr. 12038. Ventrale Ansicht des Panzerstiickes mit 7 */2 zusammenhangen- 
den Neuralbégen in natirlicher Lage an der Innenflache des Ruckenpanzers 
haftend. Die orale Richtung ist auf der Abbildung rechts unten. Oben-rechts (auf 
der Abbildung) ist die glatte Innenflache der rhombischen Ruckenkanzerplatten 
der linken Kérperhalfte zu sehen. Unterhalb und rechts der Wirbelsaule ist die 
Aussenflache der Bauch- u. Seitenpanzerung der linken Koérperhalfte mit Skulptur 
erkennbar. Zwei lange linke Rumpfrippen reichen bis an die Neuralbogen; unter 
dem Proximalende der hinteren derselben befindet sich ein teilweise verdecktes 
Hypocentrum. Neben den Distalenden der Rippen liegen die stabformigen Ver- 
knécherungen, die im Text als Abdominalrippen beschrieben sind. 

Neben dem grossen Stiick sind die drei herausgelésten Hypocentra abgebildet, 
ihre Unterseite liegt dem Rande des Hauptstiickes parallel; Ansicht von links. 
Textfig. 32). 
2. Gleiches Stiick wie Fig. 1, Orientierung entsprechend. Dorsale Ansicht der 
Ruckenpanzerung. 
Fig. 1. Nr. 12038. Innenansicht der Interclavicula u. der rechten Clavicula. 


Hierzu Textfig. 33. 


2. Nr. 13416. Aussenflache einer vollstandigen Interclavicula. 
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ZUR MIKROSKOPISCHEN ANATOMIE 
DES BLUTGEFASSYSTEMS DER 
SKORPIONEN. 
VON 


Dr. E. N. PAWLOWSKY 


Professor der Zoologie an der Militar-Medizinischen Akademie zu Petrograd. 


Mit 1 Tafel. 


Die anatomische Untersuchung des Blutgefassystems gehort eigentlicn 


nicht zu den Aufgaben der vorliegenden Arbeit. Diesbeziigliche Angaben 
finden sich bei Newport (1843), DUFouR (1856), BLANCHARD (1851—1859), 
LANKESTER (1885), Houssay (1886, 1887), BERNARD und PETZUNKEVITCH 


(1922). Ich werde nur mit grosserer Ausfihrlichkeit auf die Betrachtung 


des mikroskopischen Baues des Herzens und der Blutgefasse des Skorpions 
eingehen. Das zu schildernde System der Organe, namentlich das Blutgefass- 


system, welches sowohl durch Arterien als auch durch Venensinusse ver- 


treten ist, ist sehr gut entwickelt. Ich werde die Schilderung mit dem Herzen 


beginnen, welches in Form eines zylindrischen Schlauches auf der Leber im 


Piaeabdomen gelegen ist. GADsIKIEWICZ (1908) schildert den Bau dieses 


Organs beim Euscorpius folgendermassen. 


Das Herz ist dreischichtig; die aussere Schicht besteht aus longitudinalen 


Bindegewebefasern und glatten Muskelfasern, welchen Perikardzellen an- 


liegen. Die mittlere Schicht ist ,aus zwei Reihen in bogenformiger Anord- 


nung gelegener Muskelfasern gebildet, die zur rechten und linken Seite des 


Herzens liegen und sich miteinander in der ventralen und dorsalen Mittel- 
linie verbinden” (1. ¢., S. 4). Die Fasern des atypischen quergestreiften Muskel- 


gewebes sind von einem Sarkolemm tberzogen, das sich innerhalb des Her- 


zens zu einer homogenen Intima verdickt, deren freie Oberflache mit einem 
aus Endothelzellen bestehenden Endokard bedeckt ist. Ein mesodermales 


Endokard sahen im Herzen des Skorpions KowALEwski und SCHULGIN 


(1886); SCHNEIDER (1892) konnte sogar die Anwesenheit desselben durch 


Impragnierung der Zellgrenzen mit salpetersaurem Silber nachweisen. 
In das Herz fihren Ostien, deren Rander mit nach innen hinabhangenden 
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Klappen versehen sind. Die letzten bestehen nur aus einer zirkularen Muskel- 
fasernschicht. Besondere Kammern gibt es im Herzen, nach GADSIKIEWICZ, 


nicht. Die arteriellen Klappen sind ebenfalls auf Kosten der Ringsmuskulatur 


Das von GADSIKIEWICz entworfene Schema der Herzstruktur entspricht 


im allgemeinen der Wirklichkeit, nur kann man nicht seiner Deutung mancher 


Struktureinzelheiten beipflichten. Es handelt sich um das Sarkolemm und 
das Herzendothel. ,,Jedes Fibrillenbiindel ist von allen Seiten von Sarkolemm 
umgeben” (Figg. 4, 6 sar) (1. ¢, S. 5). Das Sarkolemm ist oft von dea 
ibrillen durch einen leeren Raum getrennt, dessen Entstehung GADSIKIEWICZ 
larauf zurickfthrt, dass wahrend der Diastole die Fasern sich vom Sarko- 
lenmm ablosen (!). Schon in den nachsten Zeilen bezweifelt der genannte 
\utor, ob das von ihm geschilderte Gebilde auch in der Tat echtes Sarko- 
lemm sei, da es sich rot nach vAN GiEson farbt. Kerne sind in demselben 
nicht gefunden worden. Die Anwesenheit der Kerne wurde daftir sprechen, 
dass diese Hille kein Sarkolemm sei. Auf diese Weise ist diese Frage in 
der Hauptsache offen geblieben, obwohl GapsikIEWICz 1n_ seiner Arbeit 
wiederholt die Bezeichnung Sarkolemm gebraucht. 

Es genugt jedoch, auf die Figg. 3, 5, 6, 7 der Gapsikrewicz’schen Arbeit 
einen Blick zu werfen, um sich zu tiberzeugen, dass die Praparate vom Ver- 
fasser falsch gedeutet werden. Die Muskelfasern der abgebildeten Objekte 
schrumpften beim Fixieren und Einbetten zusammen, weshalb zwischen ihnen 
weite Liicken zuriickblieben. Das, was Gapsikiewicz fur Sarkolemm halt, 
ist in der Tat ein bindegewebiges plattenahnliches Gebilde, welches von 
illen Seiten die Herzmuskelfasern umkleidet, d. h. das angebliche Sarkolemm 
ist in der Tat Perimysium oder interstitielles Bindegewebe. Es wird nun 
begreiflich, weshalb das ,,Sarkolemm” von GADSIKIEWICZ sich wie Binde- 
gewebe farbte. Die Muskelfasern sind ausserdem von einem echten Sarkolemm 
umkleidet, welches eine sehr diinne Hille darstellt, eng die Muskelfasern 


umschliesst und samtlichen Formveranderungen derselben wahrend ihrer Kon- 


traktion folgt. Was nun den Ursprung des Sarkolemms beim Skorpion 
betrifft, ob es ein Produkt des umgebenden Bindegewebes oder ein solches 
des Sarkoplasmas der Muskelfasern ist kann ich nicht entscheiden. Diese 


Frage ist auch in bezug auf die Saugetiere in endgiltiger Form noch nicht 
gelost. Tedenfalls ist das Vorhandensein von Sarkolemm in dem Herzmuskel 
des Skorpions tuber jeden Zweifel erhaben. 

Von innen ist das Herz mit einer Hille ausgekleidet, welche abgeplattete 
chromatinreiche Kerne besitzt (Taf. I, Figg. 1, 4 end). Kerne gibt es auch 
im Perimysium, welches zwischen den Muskelfasern gelegen ist, und ich 
kann nicht begreifen, weshalb GApsIkIEWIcz sie in seinen Praparaten nicht 
finden konnte. Das Perimysium der ausseren Herzoberflache geht in Binde- 


gewebe. welches die 4usseren Langsfasern des Herzens umgibt und in platten- 
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ahnliches faseriges Gewebe, in dessen Liicken ovale Perikardzellen gelegen 
sind, tber. Die Fasern der ausseren Herzhiille sind tatsachlich glatt; es gelang 
nie, selbst Spuren einer Querstreifung in ihnen festzustellen. GADSIKIEWICZ 
bezeichnete sie als glatte Muskelfasern. Es ist méglich, dass sie zum Muskel- 
gewebe gehoren. Auf jeden Fall stellen diese Fasern vollstandig entwickelte 
histologische Elemente dar. Sie sind ziemlich dick (Taf. I, Fig. 5 ecrf), sind 
von einem eigenen interstitiellen Bindegewebe umkleidet und unterscheiden 
sich vom Bindegewebe dadurch, dass ihnen die Fahigkeit, sich nach MALLORY 
blau zu farben, fehlt. Kisenhamatoxylin halten sie sehr fest. Indem sie sich 
in ihrem Verhalten zum MALLory’schen Farbstoff von dem des Bindegewebes 
unterscheiden, weisen sie auch Unterschiede gegeniiber den Muskelfasern auf, 
welche sich nach Mann-Hot_anpe himbeerrot farben. 

Was stellt nun das Herzendothel beim Skorpion dar? Diese Frage kann 
man an Hand von Praparaten losen, an welchen sich stellenweise die innere 
Herzhulle bei der Bearbeitung der Objekte abloste. Einer derartigen Er- 
scheinung begegnete nicht selten auch GADSIKIEWICZ, welcher annimmt, dass 
in solchen Fallen pathologische Prozesse stattfinden mogen, die eine Ver- 
anderung auch seitens des Endothels herbeifiihren. Die Zellen des letzteren 
werden dabei grosser und deutlicher (1908, Fig. 7 end, 2). 

Bei der Betrachtung der abgelosten inneren Herzhulle des Skorpions 
kann man sich tberzeugen, dass dieselbe mehrschichtig sei. Die Ablosung 
kann verschiedenartig ausfallen. In einem Falie erhebt sich uber einigen Rings- 
fasern die innere Schicht der Herzhille, welche abgeplattete Kerne besitzt, 
in Form einer Blase. Die tibrigen Schichten, welche ebenfalls Kerne besitzen, 
bleiben an den Muskelfasern zurtck. An dem Langsschnitte des Herzens 
ist der Ubergang der Hille von der Vorwoélbung (vorragenden Convexitat) 
einer Faser zur anderen deutlich zu sehen, sowie auch das Eindringen der 
kernhaltigen Zwischensubstanz in die Spaltraume zwischen den Fasern (Endo- 
mysium). In solchen Fallen fand eine Spaltung der inneren Herzhiille statt, 
so dass ein Teil der Schichten mit dem Sarkolemm itiber den Muskelfasern 
zurickblieb (Taf. I, Fig. 1 end). An anderen Stellen desselben Praparates 
treten andere Verhaltnisse hervor. Unter der sich erhebenden Blase der 
inneren Herzhille liegen Muskelfasern mit einer rauhen, gleichsam zer- 
rissenen Oberflache. Diese Beschaffenheit der Oberflache hangt davon ab, 
dass sich beim Ablosen der Herzhille von den Muskelfasern auch das Sarko- 
lemm mit abloste, welches eng mit dem Sarkoplasma verbunden ist, so dass 
sich beim Ablosen das Sarkolemm von dem unterliegenden Muskelgewebe 
losreisst und somit der nunmehr entblossten Muskelfaser eine rauhe Ober- 
flache verleiht. Eine genaue Betrachtung derartiger Bilder und ein Vergleich 
derselben mit normalen Stellen derselben Praparate zeigen deutlich, dass das 
Endothel des Skorpionherzens ein kompliziertes Gebilde sei, dessen Haupt- 
masse aus dem Bindegewebe des Perimysiums besteht. Ist ein Endothel an 
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lache des Perimysiums vorhanden? Ich habe keine Imprag- 
lierungsversuche an den Skorpionherzen vorgenommen und ist mir leider 
such die Scunriper’sche Arbeit im Original unbekannt gebiieben. Wie dem 
tuch sei, neige ich durchaus zur negativen Losung der gestellten Frage, 
lie innere Auskleidung des Skorpionherzens um die Klappenrander 
herum unmittelbar in das Perimysium der Aussenflache ubergeht; das letzte 
esitzt keinerlet Elemente endothelialer Natur. 
Die Struktur des Skorpionherzens stelle ich mir folgendermassen vor. 
troma des (Jrgans ist aus Bindegewebe evebildet ; dasselbe ist raumlich 
Fasern, an welchen das Herz aufgehingt ist, mit plattenahnlichen Nephro- 
vten-tragenden Gebilden, mit venoperikardiale Muskeln bekleidenden Hiullen 
usw. verbunden. In diesem Bindegewebe (des Stromas), welches seitens der 
Herzhohle scharf konturiert ist, ist eine Schicht halbkreisformiger quer- 
vestreifter Muskelfasern gelegen, welche die Hauptmasse der Herzwand dar 
stellt (Taf. I, Figg. 1, 2. 4 em); ausserhalb dieser Schicht hegen in dem 
troma longitudinale Fasern, welchen die Querstreifung fehlt (Fat. I. 
igg. I, 2 ecr). Was bindegewebige Stroma stellt Endo- und Perimysium 
welches seitens der Herzhéhle in mehreren Schichten aufeinanderlagert. 
Es lasst sich nicht nachweisen, dass die innere Schicht eben Endothel und 
fach eine Bindegewebeschicht sei, welche der inneren Auskleidung 
der Arterien und Sinusse analog ist. Demnach haben wir 1m Herzen des 
orpions eigentlich nur zwei Schichten eine zirkulare Muskelschicht 
Mvyokard) und eine longitudinale aussere faserige Schicht (Ektokard). Die 
Intima (l-ndokard) wird durch das Perimysium dargestellt, welches von innen 


lie Fasern des Herzens tiberzieht und mit dem Endomysium, das wiederum 


bindegewebige dussere Herzhille tbhergeht, verbunden ist. Daher kann 

an die Intima nur mit Vorbehalt fur eine selbstandige Herzhulle halten. 
Ob dieselbe an ihrer freien Oberflache eine homogene membrana propria 
absondert. wie sie Livanorr und Bovurorr (1916) bei den Blutgefassen der 


Blutegel schilderten, kann ich nicht mit Sicherheit behaupten. Die Intima 
les Ske nherzens entspricht vollstandig der bindegey ebigen Auskleidung 


ler Blutgefasse bei den Ringelwurmern (Anneliden, LIVANOFF 1913, 


Hinsichtlich der Struktur der quergestreiften Herzmuskulatur kann 

ts Besonderes hinzugefiigt werden. Die Untersuchung des Charakters der 
Ouerstreifung der Fasern muss zum Gegenstand einer speziellen Arbeit 
verden. was den Rahmen meiner Aufgabe tberschreiten wtrde. In den 
Muskelfasern des Herzens ist viel Sarkoplasma vorhanden; entlang der Achse 
ler Muskelelemente sind gestreckte Kerne gelegen. In das Sarkoplasma ist 
ne grosse Anzahl Muskelfibrillen versenkt, die sich spiralformig um die 
iwsachse der Faser winden. Haufig, dasselbe hat auch GADSIKIEWICZ 


divergieren die Muskelfibrillen auf einer gewissen Ausdehnung; der 
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zwischen ihnen entstandene Raum ist von einem feinkérnigen Stoff ausgefullt. 


Xs ist moéglich, dass manche von derartigen Gebilden intravital entstehen. 

Die Querstreifung der Fibrillen ist weniger sichtbar, als das an den 
willkturlichen Muskeln der Fall ist; auch die Art der Querstreifung der 
librillen ist von der der letzten verschieden. GADSIKIEWICZ weist darauf hin, 
dass das Sarkolemm sich an der Entstehung der dusseren Streifung der 
aser beteiligt, wobei die Querbander desselben (des Sarkolemms) im Gegen- 
satz zu den Myofibrillen mit Eisenhamatoxylin nicht farbbar seien. Schon 
dieser letzte Umstand spricht in ganz bestimmter Weise gegen die Spezifitat 
derjenigen (Querbander, die GApsIKIEWIcz an dem ,,Sarkolemm” der Muskel- 
fasern beobachtete, da das HEIDENHEIN’sche Eisenhamatoxylin als Reagens 
fur Querstreifung gilt. Ich erwahnte bereits oben, dass GADsIKIEWICcz das 
Perimysium fir Sarkolemm annahm; das Perimysium vermag in der Tat 
Querfalten (beim Fixieren?) zu bilden, welche aber keine Beziehung zu der 
spezifischen Streifung der eigentlichen Muskelfaser haben. Der Hinweis 
GApbsIKIEWIcz’s auf die Untersuchungen von IENDERLEIN (1900), laut wel- 
chen das Sarkolemm bei den Insekten an der Querstreifung partizipiert, ist 
nicht beweiskraftig, da bei ENpDERLEIN die Rede vom Sarkolemm ist, wahrend 
GaApsikiEwicz falschlich das Perimysium fiir Sarkolemm = anspricht. Der 
letztgenannte Autor bemerkt im tbrigen, dass das ,,Sarkolemm” (in seinem 
Sinne) des Skorpions sich an der Bildung des Kravse’schen Diskus nicht 
beteilige, wahrend bei den Insekten das Gegenteil der Fall ist. Das 
echte Sarkolemm ist zweifelsohne in die Bildung der Querstreifung ver- 
wickelt, da an seiner Innenflache die Inofragmen-Diskus Z und I befestigt 
sind. Dieselben stellen Membranen dar, welche ,,die ganze Muskelfaser in 
der Querrichtung in einzelne Scheiben schneiden und selbst in der Langs- 
richtung von Fibrillen durchbohrt werden” (MAximow 1915, S. 319). 

Die Schicht der zirkularen Muskelfasern entspricht, scheinbar, der 
,tunique interne ou propre”, die Durour im Skorpionherzen gesehen hat. 


Dieselbe besteht aus ,,fibres spiroides”, welche der Autor auf Fig. 9, Taf. 1 
seiner im Jahre 1856 erschienenen Arbeit abbildet. Mir gelang es ebenfalls, 
das Herz beim Praparieren zu einem spiralformigen Bande auszuziehen, wobet 
die Ostien stets die Mitte des Bandes einnahmen und nicht auseinanderrissen. 
kin derartiges Auseinanderwickeln des Herzens scheint wohl artifiziell zu 
sein. Man kann nicht behaupten, dass das Herz aus einem spiralformig 
gewundenen Bande besteht, da in die Breite der Spirale sich eine grosse 
Anzahl zirkularer Muskelfasern legen. Die letzten, wie es GADSIKIEWICZ 
beobachtete, vereinen sich in der Medianlinie des Herzens in der Weise, dass 
jede Faser einer Seite mit zwei Fasern der entgegengesetzten verbunden 
wird. An der Verbindungsstelle ist ein stark lichtbrechender Streifen zu sehen, 
welcher sich nach Mattory blau farbt. Eine derartige Verbindungsweise 


macht eben das Ausziehen des Herzens zu einem spiralen Bande moglich. 
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Die Herzostienklappen sind durch GapsikIEwicz richtig beschrieben 
worden. Ich kann nur hinzufiigen, dass an dem Bau ihrer Muskelschicht 
zwei Keihen von Ringmuskelfasern teilnehmen (Taf. I, Fig. 2), nicht eine, 
wie das im Herzen der Fall ist. An dem in die Herzhohle hinabhangenden 
Klappenrande ist deutlich zu sehen, wie die innere bindegewebige Herzhiille 
(Intima) in das Perimysium der Aussenflache des Organs iibergeht (Taf. I, 
Fig. 2 end). 

In der Mittellinie der Dorsalflache des Herzens verlauft der sympathische 
Nerv, welcher nach PovLice. (1903) mit zwei Wurzeln von der hinteren 
Convexitat der suprapharyngealen Nervenmasse anfangt. Er liegt der longi- 
tucinalen faserigen Herzhille an und enthalt auf seiner Ausdehnung einzelne 
Nervenzellen, die moglicherweise autonome Herzzentren darstellen (Taf. I, 
Fig. 2 nzs). 

Die Arterien beginnen am Herzen mit besonderen metamer angeordneten 
paarigen Klappen, die auf seiner ventralen Flache gelegen sind. GADSIKIEWICZ 


gibt eine wahrheitsgetreue, jedoch zu kleine Abbildung der Klappen beim 


Euscorpius (1. ¢., Taf. I, Fig. 9). Die arteriellen Klappen des Herzens be- 


stehen fast ausschliesslich aus Muskulatur, die hier in Form einer verdickten, 
gleichsam aufgequollenen Schicht auftritt. Diese Klappen, zumindest die- 
jenigen der Seitenarterien werden aus der Ringsmuskulatur des Herzens 
gebildet (GADSIKIEWICZ, lL. c., S. 9). 

Diese knappe Schilderung muss man in manchen Beziehungen abandern 
und erganzen, Der basale Teil der Arterie blaht sich in Form einer Zwiebel 
auf (Taf. I, Fig. 3 bar) und wachst mit der Aussenwand des Herzens 
zusammen. In die Hohle der Zwiebel hangt von den Randern der Arterien- 
mundung die Klappe hinab (Taf. I, Fig. 3 ea); die Klappe zeigt auf dem 
Langsschnitte die Form eines zylindrischen Muffs, dessen distales Ende sich 
durch ein spaltahnliches Loch in das Arterienlumen 6ffnet (das Pfeilchen 
links auf Fig. 3, Taf. 1). 

Dic Wand der Klappe ist raumlich mit der muscularis des Herzens 
verbunden, besteht jedoch nicht aus denselben Muskelfasern wie das Herz. 
Die typischen halbringformigen Muskelfasern des Herzens sind am proximalen 
Inde der Klappenoffnung nicht mehr vorhanden (das rechte Pfeilchen auf 
hog. 3, Taf. 1). Die Wandung der Klappe ist an der Basis diinn, die des 
hinabhangenden Klappenteils verdickt. Ihre muscularis besteht aus diinnen, 
mit Fortsatzen versehenen, miteinander anastomosierenden Zellen, welche 
von allen Seiten von bindegewebigen Hillen umkleidet sind; die letzten sind 
unmittelbar mit der Intima (Perimysium) des Herzens verbunden. Durch 
die Offnung der Klappe verbindet sich die Intima derselben mit der dusseren 
bindegewebigen Hulle (Adventitia), die wiederum an der Klappenbasis in die 
Arterienintima ubergeht (Taf. I, Fig. 3). 

Die Hullen der Muskelfasern sind durch interstitielles Bindegewebe mit 
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grossen, blaschenahnlichen Kernen gebildet. Die Arterienwand ist raumlich 
mit dem Endokard verbunden. Sie besteht aus mit Fortsatzen versehenen 
Muskelzellen, welche sich von den glatten Muskelfasern der ausseren Herz- 
hulle durch das Vorhandensein einer Querstreifung unterscheiden. Die Zellen 
sind ebenfalls von einem membranahnlichen Bindegewebe umkleidet, welches 
mit dem Stroma des Herzens verbunden ist. Die Arbeit der Klappe ist 
klar. Sie Offnet sich bei der Herzsystole, bei der Diastole driickt das zuriick- 
stromende Blut auf den hinabhangenden Teil der Klappe, wodurch dieselbe 
zugeschlagen wird. Zum Klappenschluss kann auch die Kontraktion der auf- 
geblahten Arterienbasis beitragen, wodurch das Blut in die Gefasse weiter- 
getrieben wird. 

GADSIKIEWICZ findet, dass ,,die arteriellen Wande aus ausseren Langs- 
fasern und Ringsmuskulatur besteht” (1. ¢., S. 9). Die Langsfasern sind, 
hochstwahrscheinlich, ahnlich wie im Herzen bindegewebiger Natur. Die 
zirkulare Muskulatur ,,bildet nicht eine kompakte Schicht; die kontraktile 
Substanz der Fasern steht auf dem ganzen Umkreise vom Sarkolemm ab... 
Die Ringsmuskelfasern sind in den Arterien ganz glatt” (1. c., S. 9). Diese 
Beschreibung des Baues der Arterien ist nicht ganz richtig. Vor allen Dingen 
kann man nicht in den Arterien deutlich eine aussere Schicht unterscheiden, 
welche dem Ektokard des Herzens voll und ganz entsprechen wirde. Der 
Grundbestandteil der Gefasswand ist die muscularis, welche aus sternformigen 
sich miteinander verbindenden quergestreiften Muskelfasern besteht, welche 
aber keine kompakte Schicht bilden (Taf. I, Figg. 9, 7, 8 ew:a). Ihre Quer- 
streifung ist sehr deutlich auf dem Praparate zu sehen; mit Giemsa farbt 
sich dieselbe sehr schwach, weshalb sie auf der Fig. 9 auch nicht dargestellt 
ist Um die Querstreifung in scharfster Weise hervortreten zu lassen, muss 
Eisenhamatoxylin verwendet werden. 

Die Muskelfasern sind von membranahnlichen bindegewebigen Ele- 
menten uberzogen, die GApsikiEWIcz fur ein von den F[asern abgelostes 
Sarkolemm ansprach. Diese Ansicht ist irrig, da die geschilderten Gebilde 
zum Perimysium — zum Bindegewebe gerechnet werden missen und keines- 
wegs Hullen darstellen, die sich selbst von den Fasern ablosten. Die Arterien 
(von der a. supraneuralis abgesehen) sind von innen ziemlich scharf kon- 
turiert dank dem Vorhandensein von einer homogenen, kernlosen  binde- 
gewebigen Platte, die besonders deutlich an tangentiellen Schnitten durch 
die innere Flache des Gefasses zum Vorschein kommt (Taf. I, Fig. 9 end). 

Diese soeben erwahnte Platte bildet die Intima des Gefasses und ist ge- 
wohnlich in der Langsrichtung gefaltet. Die geschilderte Arterienschicht muss 
zur Kategorie der Grenzgebilde, wie sie LivANorr (1914) beschrieben hatte, 
gerechnet werden. Ein eigentliches Endothel, wie es SCHNEIDER im Jahre 
1892 schilderte, scheint es in den Gefassen des Skorpions nicht zu geben. 


Die Muskelfasern sind auch von aussen mit einem Bindezgewebe um- 
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kleidet, das sich unmittelbar in Lamellen fortsetzt, zwischen welche Nephro- 
zvten eingelegt sind (Taf. 1, Figg. 7, 9 neph). Demnach ist in den Arterien, 
lich wie im Herzen, ein bindegewebiges Stroma vorhanden, in welchem 
eine Schicht sternférmiger quergestreifter Muskelfasern gelegen ist. Von 
nen ist das Gefiss mit einer homogenen kompakten Grenzplatte aus- 
vekleidet, welche die Undurchdringlichkeit der Gefasswandung bedingt. In 
der Gefasswand kénnen also nur mit Vorbehalt zur Bequemlichkeit der Schil- 
derung eine tunica intima, tunica media und tunica adventitia unterschieden 
werden. Die kleinen Blutgefasse unterscheiden sich von den grosseren nur 
rch ihren Durchmesser. 

In dem supraneuralen Gefasse, welches auf sich die Lymphdruse tragt, 
scheint diese homogene Auskleidung zu fehlen, die Intima ist hier oft in 
Schichten gespalten und wird dann fir Blut- und Plasmaelemente leicht 

chdringbar (PAWLOWsKyY 1915, 1916). Die feinen Arterienaste Offnen sich 
ei den Skorpionen in zwischen den Organen vorhandene  Lakunen. 
R. LANKESTER schreibt im Jahre 1885, dass ,,these may be called, as in 
the custom, sinuses or lacunae; but they are truly veins with their own 
oper walls, though of non cylindrical form in cross section” (1. ¢., 5. 374). 
\uf Fig. 10, Taf. 79 bringt Beck (1885) den Querschnitt eines perikardio 
ventralen Muskels mit einem Gefasslumen innen. Hovssay (1887), der 
Karminglyceringelatine injizierte, stellte das Vorhandensein von Lakunen 


fest, denen eigene Wandungen fehlten (Cephalothoracale und Nervenketten- 


Beim Studium der Schnitte durch verschiedene Kérperteile des Skorpions 
(Scorpio maurus, Buthus eupens, B. caucasicus, B. australis, Euscorpius usw. ) 
kOnnen wir uns iiberzeugen, dass es Lakunensysteme zweierle: Natur eibt. 
So kénnen sich die Arterien in Spaltraume zwischen den Organen und in 
solche zwischen den Teilen der Organe Oftnen, wobei die Oberflachen der 
Organe zugleich die Wande der Lakunen darstellen. Physiologisch entspricht 

ieser Teil des Blutgefasssystems, wo die Atmung der Korperzellen. statt- 
findet, den Kapillaren der Vertebrata. Von hier gelanet das Blut in die mit 
enen Wdnden versehenen vendsen Gefisse, deren Lage durch die fri- 

\utoren (Newport, BLANCHARD) bereits klargestellt worden ist. Fur 
diese Sinusse trifft die oben gebrachte Meinung LANKESTER’s, dass sie echte 
Venen seien, vollstandig zu. Dasselbe kann man auch von den pulmoperi- 

lialen Gefissen sagen, welche das sauerstoffreiche Blut aus den Lungen 


e leiten. Demnach mussen wit 


lie Perikardhohl in unseren weiteren Aus- 
fuhrungen einfache Lakunen Analogen der Kapillargefasse von venosen 
ussen oder Kanalen unterscheiden. 

Der mikroskopische Bau der vendsen Kanale ist sehr einfach. Von innen 
sind sie mit einem plattenahnlichen Bindegewebe ausgekleidet (Taf. I, Fig. 


10 end’, in dessen Masse stellenweise auch Muskeln (m) legen konnen. In 
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letztem Falle kann die Rede von allen drei Bestandteilen der Gefasswand 
sein: von einer aus Perimysium bestehenden Intima, von einer muscularis, 
welche aus geradlinigen quergestreiften Muskelfasern mit zwischen ihnen 
eingelegtem Endomysium gebildet ist und schliesslich von einer Adventitia, 
die durch die oberflachlichen Schichten des Perimysiums dargestellt wird. 
Es kommt haufig vor, dass die Wand des vendsen Kanals nicht auf dem 
ganzen Umkreise gleich gebaut ist. So enthalten die pulmoperikardialen 
Venen eine muscularis nur in dem oberen, unteren und hinteren (auf die 
normale Korperlage des Skorpions bezogen) Teilen, wahrend die vordere 
Wand lediglich aus plattenahnlichem Bindegewebe besteht, das eine unmittel- 
bare Fortsetzung des Perimysiums darstellt. In derartigen Stellen des Gefasses 
ist selbst eine vorbehaltliche Einteilung der Wand in drei Schichten nicht 
angebracht. 

Im allgemeinen kann man auch hinsichtlich der Venen sagen, dass die- 
selben aus bindegewebigen plattenahnlichen Gebilden bestehen, in deren Masse 
Muskelfasern derselben Art wie in den willkiirlichen Muskeln des Skorpions 
lagern konnen. 

Der Perikardbeutel ist von innen durch plattenahnliches Bindegewebe 
abgegrenzt, in welchem beim Farben mit Eisenhamatoxylin deutliche faserige 
Struktur hervortritt (Taf. I, Fig. 6 fin). Zwischen den Schichten sind runde 
oder ovale Kerne mit zahlreichen Chromatingranulis gelegen. Diese Kerne 
scheinen dieselbe Bedeutung wie diejenigen des Peri-, des Endomysiums, 
des plattenahnlichen Bindegewebes zwischen den Nephrozyten, des Stromas 
der Lymphknoten, des Herzens, der Blutgefasse usw. zu haben. Sie gehoren, 
wie mir scheint, zu den indifferenten Elementen des Bindegewebes. Die Peri- 
kardwand farbt sich nach MaLiory blau. Sie ist nur von unten und von 
den Seiten ausgepragt, wo sie unmittelbar in die plattenahnlichen Elemente 
der Pulmoperikardialvenen, in die adventitia der Basis der unteren lateralen 
Arterien (Taf. I, Fig. 3 pro) und in das Perimysium der venoperikardialen 
Muskeln des Herzens ttbergeht. Von der dorsalen Seite ist die Perikardwand 
durch die basale Platte der Hypodermis dargestellt, mit welcher auch die 
Anhangevorrichtung des Herzens verbunden ist. Hierzu muss noch bemerkt 
werden, dass in den coelothelialen Membranen mancher Wirmer elastische 
Kasern beschrieben worden sind (LIVANOFF 1914, 1917). 

Die von mir gebrachten Daten tiber den mikroskopischen Bau des Blut- 
gefassystems cer Skorpione konnen mit den Resultaten der Untersuchung 
der Gefasse bei den Anneliden verglichen werden. Der allgemeine Plan ihrer 
Struktur ist ein gleicher. So ist in den Gefassen der Blutegel, nach LIvANorr, 
,die innere Schicht... stets durch eine Grenzmembran dargestellt... Die 
aussere Schicht ist aus einem Teile des Korpermesenchyms mit seiner inneren 
Grenzmembran gebildet. Die mittlere Schicht ist aus zirkularen Muskeln im 


hKuckengefiass gebildet, in den transversalen und abdominalen Gefassen augen- 
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scheinlich aus ihren Homologen, aus den Zellen der eigentlichen mittleren 
Schicht” (1916, S. 188). 

Im Vorderteil des Riickengefisses bei der Acanthobdella beschrieb 
LIVANOFF ein Endothel. Die Nachuntersuchung des entsprechenden Materials 
ergab, dass ein solches nicht bestehe: ,.die innere Auskleidung besteht iiberall 
aus einer typischen Grenzmembran, stellenweise nur spaltet sich (1. ¢., S. 183) 
dieselbe und ihrer inneren Lamina liegen dann Zellen an, welche ein Endothel 
vorspiegeln”.* Thre Natur wird naher nicht bestimmt. Bei den Protoclepsis, 
Glossosyphonia und Pontobdella sind Zellen in der Intima des Ruckengefasses 
kein einziges Mal gefunden worden; die Ringsmuskelzellen sind von allen 
Seiten in Hiillen aus Grenzgebilden eingeschlossen. 

SELENSKY (1915) weist in ganz bestimmter Weise darauf hin, dass bei 
den Ichthyobdellidae ein Endothel in den Gefissen nicht vorhanden ist. Ihre 
Intima ist ,,durch eine bindegewebige Membran, in welcher auch Zellelemente 
vorkommen k6nnen, dargestellt” (1, c., S. 178). Die bindegewebige Natur 
der Intima der Blutgefasse haben schon friher Leypic (1857), FERNANDEZ 
(1905) und viele andere anerkannt. Der Letztgenannte gelangte zum Schluss, 
dass das Blutgefisssystem simtlicher Coelomata aus einem primaren Haupt- 
bestandteile mesenchymalen Ursprungs und aus einem sekundiren propulsa- 
torischen Teile, welcher sich aus der Coelomwand entwickelt, bestehe. Auf 
Kosten des Mesenchyms entstehen die innere Hiille der Gefasse mit den ihr 
anlegenden Zellen des Endothels oder Pseudoendothels, die Blutzellen, 
Klappen usw. 

LIVANOFF sowie auch FERNANDEZ ,,sehen in dem Blutgefassystem im all 
gemeinen ein System trophocoeler Héhlen im Gewebe der Grundsubstanz” 
(1916, S. 191). Seiner Meinung nach sei der Hauptbestandteil der Gefass- 
wande lediglich die Adventitia mit ihrer Grenzmembran (Intima), mit anderen 
Worten nur das Mesenchym des Korpers der Hirudineen allein, wahrend 
die ubrigen Gebilde untergeordnete akzessorische Teile darstellen (1. c.. 
>. 190—191). Eine ahnliche Auffassung kann man auch auf die Skorpione 
iusdehnen. Als gemeinsames Element simtlicher Teile des Blutgefassystems 

des Herzens, der Arterien und der Venensinusse - tritt das interstitielle 
Bindegewebe auf, zwischen dessen Schichten folgende Elemente einge- 
schlossen. sind: im Herzen — halbringf6rmige Muskelfasern, in den Arterien 

sternformige quergestreifte Zellen und in den Venen - Muskelfasern mit 
parallelen Randern. Man kann jedoch nicht von einem Pravalieren des inter- 
stitiellen Bindegewebes gegeniiber den Muskelzellen sprechen, da nur wenige 
Abschnitte der Venen ausschliesslich aus Bindegewebe_ bestehen. 

Die von ScHIMKEWITSCH bei den Pedipalpiden (1906) entdeckten 
Kardiocoeloméffnungen fehlen bei den Skorpionen. Ihnen homolog sind die 
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arteriellen Offnungen des Herzens, welche mit zwiebelahnlichen Erweite- 
rungen der Arterien (ventralen) bedeckt sind (Taf. I, Fig. 3 ea). ScHIMKE- 
WitscH wies auf die Ahnlichkeit zwischen denselben bei den Pedipalpiden 
und Orthoptheren ' hin. Bei den letzten sind sie von KowALewsky gefunden 
worden (1894). Eine derartige Zusammenstellung gibt uns die Berechtigung, 
von einer Homologie der arteriellen Offnungen des Skorpions und der 
Kardiocoelomoffnungen der Orthopthera zu sprechen, bei welchen die ge- 
nannten Gebilde eben Reste ehemals vorhandener Blutgefasse darstellen. 
Augenfallig ist auch die Ahnlichkeit im mikroskopischen Bau der arteriellen 
Klappe des Skorpions und dem der Ostialklappen der Aschnalarve (von 
ZAVARZIN im Jahre 1911 beschrieben). Diese Organe sind aus einem retiku- 
laren Gebilde gebildet, das durch Spaltung der bindegewebigen Herzadventitia 
entstanden ist. In den Maschen des Bindegewebes liegen zahlreiche Leuko- 
zyten. Zur volleren Ahnlichkeit mit den Skorpionen fehlt noch das Vor- 
handensein verzweigter Muskelfasern. 

Es ist sehr schwierig, vorlaufig einen detaillierten Vergleich des mikro- 
skopischen Baues des Skorpionherzens mit dem anderer Arachnoida durch- 
zuftthren, weil die Forscher noch nicht geniigend den Entwicklungsgrad des 
Sarkolemms der Muskelfasern und des Perimysiums derselben klargestellt 
haben, TARNANI (1904) weist zum Beispiel darauf hin, dass beim Thelyphonus 
das Herz innen mit einer Intima ausgekleidet ist; fiir eine Intima hielt er 
namlich das von den Muskeln abstehende Sarkolemm, jedoch letzten Endes 
gelangt er zur Uberzeugung, dass es in der Tat keine Intima gebe. SCHIMKE- 
witscH (1906) schildert auf Grund seiner Beobachtungen und derjenigen 
von Franz (1904) den Bau des Herzens beim Thelyphonus folgendermassen: 
es besteht aus denselben Schichten wie das Herz der Spinnen, und zwar aus 
einer bindegewebigen Adventitia, einer diinnen Schicht longitudinaler Muskel- 
fasern und einer machtigen Lage zirkularer Fasern. Nach Loman (1903) 
gibt es im Herzen der Phalangidae aussere Langsmuskelfasern und innere 
Ringsmuskelfasern; dieser Autor nimmt auch an, dass es eine aussere und 
innere sehr zarte Hiullen gebe. 

Bei der Galeodes (1896) sieht BERNARD innen im Herzen eine ,,fine 
refractive membrane”. GADSIKIEWICz halt sie fiir ein Sarkolemm der Muskel- 
fasern, welches auch bei den anderen von ihm untersuchten Arachnoide einen 
Anteil an der Bildung der homogenen Intima nehme. Nach ZAVARZIN (1911) 
sind bei der Aschnalarve die Muskelelemente des Herzens von aussen mit 
einer elastische Fasern enthaltenden Adventitia, von innen mit einer Intima 
bekleidet. Die Adventitia ist von der Seite, welche den Muskelzellen anliegt, 
mit einer Grenzmembran bedeckt, die sich mit der Intima vermittelst einer 
zwischen die medialen Zellgrenzen eintretenden Nahtquerleiste verbindet. Die 

* PESKER (1906) halt die Seitenarterien der Arachnoida ftir modifizierte Kardio- 
coelomoffnungen. 
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Muskelzellen sind also von allen Seiten von diesen Gebilden umgeben, welche 


Annahme ZAvVARzIN’s AbkOmmlinge des Sarkolemms darstellen. 


iten wir diese Gebilde fiir Grenzgebilde oder Perimysium ansprechen, so 


rden wir eine wesentliche Ahnlichkeit in den Details des mikroskopischen 


Baues des Herzens beim Skorpion und der Aschnalarve erhalten, wobei die 


lastischen Fasern der Adventitia bei der Aschna den ,,glatten’”” Muskelfasern 


rselben Schicht im Skorpionherzen entsprechen werden. In gleicher Weise 


inte man auch einen detaillierten Vergleich mit den Blutgefassen der Anne- 


liden vornehmen. Nachdem nun eine Ahnlichkeit im Bau des Herzens bei 


len Wiirmern, dem Skorpion und der Aschnalarve festgestellt worden ist, 


so ist erst recht zu erwarten, dass neuere Untersuchungen an Herzen anderer 


Tatsachen ans Tageslicht fordern werden, die die wichtige Anteil- 


Muskelelemente, sondern auch des Bindegewebes an 


Bildung der Herz- resp. Gefasswand bestatigen werden. 


Die trophocoele Theorie von LanG (1903) sieht nunmehr, wie SELENSKY 


Xecht bemerkt (1915), einer Abanderung entgegen, da auf 
lle des Bindegewebes in der Bildung der Gefasswande im 


Intima im besonderen hingewiesen wird. 


die wesent- 
allgemeinen 


auch LANG 


merkt, dass das Bindegewebe bei den Mollusca und Tunicata an der Bildung 


utgefasse beteiligt sei; die letzten stellen schisocoele Kanale zwischen 


Organen,’in der Muskulatur und im Bindegewebe dar, welches eben die 


Gefasswande bil 


r das Herz sei der einzige mit eigenen Muskel- 


Blutgefasssystems. 
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TAFEL I. 


Fig. 1. Buthus australis L, Teil des Langsschnittes durch das Herz. Die innere 


uskleidung ist stellenweise gespalten und steht ab (end). Eosin-Azur. Z. */12 Obj. hom. 


imm. oc. 0. 
Fig. 2. Buthus eupens L. Langsschnitt durch das Herzostium. Aus dem Ostium 


ergiesst sich in die Herzhohle Blut. Heisses Sublimat mit Essigsiure. Giemsa Z. ob. 
DD; oc. 2. 
Fig. 3. Buthus australis L. Langsschnitt durch die Stelle, wo die ventrale Arterie 


vom Herzen abgeht. Die Arterie bildet an ihrer Basis eine zwiehelartige Erweiterung 


(bar), in welcher sich die Muffklappe (dieselbe ist mit doppelten Pfeilchen bezeichnet) 


hefindet. Eosin-Azur, Z. Obj. hom. imm. ce. 4. 


Fig. 4. Buthus australis L. Teil eines Langsschnittes in der Medianlinie der Dorsal- 


seite des Herzens. Es ist ein Teil des suprakardialen Nerven (rl) mit Nervenzellen 


(uss) im Verlauf der Fasern zu sehen, 


Fig. 5. Buthus australis L. Eine Nephrozytengruppe an der Aussenflache des 


Herzens. Zwischen den Nephrozyten verlaufen homogene, von interstitiellem Binde- 


gewebe umgebene Fasern der ausseren Herzhille. Eisenhamatoxylin 


Lichtgrun. Z, Obj. */12 hom. imm, cc. 1. 


Fig. 6. Buthus australicus L. Teil der Wandung des Perikardbeutels mit in der 


Ticie der Wand lagernden Fibrillen (fin). Dieselbe Farbung wie am vorangegangenen 


Praparat. Z. Obj. */1: hom. imm, oc. 4. 


Fig. 7. Scorpio maurus L. Querschnitt durch eine Arterie, die einen der grossen 


Nerven der subpharyngealen Ganglienmasse begleitet. Zenker-Formol-Osmium. Eien- 


hainatoxylin (HeEmENHEIN). Z. Obj. */12 hom, imm. cc. 1. 


Fig. 8 Buthus eupens L. Querschnitt durch eine die Leber durchbohrende Arterie. 


Heisses Sublimat mit Essigsaure. MANN-HoLLANpE. Z. Obj. */12 hom. imm, oc. 1. 


Fig. 9. Scorpio maurus L. Tangentieller Schnitt durch die Arterie, an dem die 


innere Auskleidung und Intima zu sehen sind. Starke Vergrésserung. 


Fig. 10. Buthus ecupens L. Teil cines Schnittes durch die Wand eines Sinus, der 


den Lungensinus mit der Perikardhohle verbindet, Carnoy, Giemsa Z. Obj. 1/12 hom. 
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